
СОДЕРЖАНИЕ

Номер 6, 2021

Сравнение кристаллографической текстуры раковин современных, ископаемых 
и субфоссильных двустворчатых моллюсков

А. В. Пахневич, Д. И. Николаев, Т. А. Лычагина 3

Ревизия семейства гастропод Gosseletinidae Wenz: роды Gosseletina Fischer, 1885,
Globodoma Mazaev, 2006 и Nemaspira gen. nov.

А. В. Мазаев 15

Апт–альбские устрицы юго-западных отрогов Гиссарского хребта. 
Статья 1: род Amphidonte Fischer de Waldheim

Е. К. Метелкин, И. Н. Косенко  24

О первых находках Infragarantiana (Ammonoidea: Perisphinctidae) в зоне Niortense 
верхнего байоса (средняя юра) Северного Кавказа

В. В. Митта 33

Ревизия отряда Paterinida (брахиоподы) из нижнего и среднего кембрия 
Сибирской платформы

Г. Т. Ушатинская, И. В. Коровников 40

Новые Blattinopsidae (Insecta: Blattinopsida) из пермских отложений Печорского бассейна 
(Республика Коми, Россия) в контексте эволюции ландшафта и растительности

Д. С. Аристов, А. П. Расницын, С. В. Наугольных 55

Пермские триаплиды (Coleoptera, Triaplidae), еще одна мезозойская группа жуков 
в терминальной перми

А. Г. Пономаренко 63

Новые виды изограптин (Graptoloidea, Isograptidae) из среднего ордовика Горного Алтая

Е. В. Лыкова, Н. В. Сенников 76

Новый вид строматеевых рыб (Perciformes, Stromateoidei) рода Pinichthys из тархана 
(низы среднего миоцена) Северо-Западного Кавказа

А. Ф. Банников 84

Первая находка птерозавра в верхнем мелу Южного Урала

А. О. Аверьянов, Н. Г. Зверьков, А. В. Никифоров 91

Первая находка гриба семейства Mycocaliciaceae в ровенском янтаре (Украина)

М. Н. Сухомлин, В. П. Гелюта, Е. Э. Перковский, М. С. Игнатов, Д. В. Василенко 98

Проблемы систематики пыльцевых органов рода Permotheca Zalessky из перми Субангариды

Т. С. Форапонова, Е. В. Карасев 104

* * *

Александр Сергеевич Спирин (1931–2020) 118



Contents

No. 6, 2021

Comparison of the Crystallographic Texture of the Recent, Fossil and Subfossil Shells of Bivalves

A. V. Pakhnevich, D. I. Nikolayev, T. A. Lychagina 3

Revision of the Gastropods Family Gosseletinidae Wenz: Genera Gosseletina Fischer, 1885, 
Globodoma Mazaev, 2006, and Nemaspira gen. nov.

A. V. Mazaev 15

Aptian–Albian Oysters from the Southwestern Spurs of the Gissar Ridge. 
Part 1. Genus Amphidonte Fisher de Waldheim

E. K. Metelkin, I. N. Kosenko 24

On the First Record of Infragarantiana (Ammonoidea: Perisphinctidae) from the Upper Bajocian 
Niortense Zone (Middle Jurassic) of the North Caucasus, Russia

V. V. Mitta 33

Revision of Order Paterinida (Brachiopoda) from the Lower and Middle Cambrian 
of the Siberian Platform

G. T. Ushatinskaya, I. V. Korovnikov 40

New Blattinopsidae (Insecta: Blattinopsida) in the Permian of Pechora Basin (Komi Rep., Russia) 
in the Context of Landscape and Vegetation Evolution

D. S. Aristov, A. P. Rasnitsyn, S. V. Naugolnykh 55

Permian Triaplids (Coleoptera, Triaplidae), Yet Another Mesozoic Group of Beetles 
from Terminal Permian

A. G. Ponomarenko 63

New Species of Isograptines (Graptoloidea, Isograptidae) from the Middle Ordovician 
of the Gorny Altai

E. V. Lykova, N. V. Sennikov 76

A New Species of Stromateid Fish (Perciformes, Stromateoidei) of the Genus Pinichthys 
from the Tarkhanian (Lowermost Middle Miocene) of the Northwestern Caucasus

A. F. Bannikov 84

First Finding of a Pterosaur in the Upper Cretaceous of the Southern Urals

A. O. Averianov, N. G. Zverkov, A. V. Nikiforov 91

First Record of a Fungus of Mycocaliciaceae from Rovno Amber (Ukraine)

M. M. Sukhomlyn, V. P. Heluta, E. E. Perkovsky, M. S. Ignatov, D. V. Vasilenko 98

Systematic Problems of Pollen Organs of the Genus Permotheca Zalessky 
from the Permian of Subangara

T. S. Foraponova, E. V. Karasev 104

* * *

Alexander Sergeyevich Spirin (1931–2020) 118



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2021, № 6, с. 3–14

3

СРАВНЕНИЕ КРИСТАЛЛОГРАФИЧЕСКОЙ ТЕКСТУРЫ
РАКОВИН СОВРЕМЕННЫХ, ИСКОПАЕМЫХ

И СУБФОССИЛЬНЫХ ДВУСТВОРЧАТЫХ МОЛЛЮСКОВ
© 2021 г.   А. В. Пахневича, b, *, Д. И. Николаевb, Т. А. Лычагинаb

аПалеонтологический институт им. А.А. Борисяка РАН, Москва, Россия
bОбъединенный институт ядерных исследований, Лаборатория нейтронной физики им. И.М. Франка, Дубна, Россия

*e-mail: alvpb@mail.ru
Поступила в редакцию 12.05.2020 г.

После доработки 10.02.2021 г.
Принята к публикации 20.02.2021 г.

С помощью нейтронной дифракции изучена кристаллографическая текстура раковин современ-
ных, субфоссильных и ископаемых (верхний плейстоцен) двустворчатых моллюсков Mytilus gallo-
provincialis, современных и субфоссильных M. trossulus, а также современных и ископаемых (верх-
ний плейстоцен) Ostrea edulis. Выявлено, что для раковин видов мидий различного возраста харак-
терна высокая упорядоченность кристаллов кальцита – острая кристаллографическая текстура.
Кристаллы арагонита распределены слабо упорядоченно, в зависимости от формы створок. В сухом
и теплом климате у раковин M. galloprovincialis происходит расслоение раковинного вещества, что
нарушает кристаллографическую текстуру. В условиях суши упорядоченность кристаллов кальцита
в раковинах M. galloprovincialis падает. У субфоссильных M. trossulus и ископаемых M. galloprovin-
cialis и O. edulis за сотни и тысячи лет изменяется интенсивность кристаллографической текстуры
кальцита и арагонита.

Ключевые слова: кристаллографическая текстура, Mytilus galloprovincialis, Mytilus trossulus, Ostrea
edulis, современные, субфоссильные, верхний плейстоцен
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ВВЕДЕНИЕ

Для современной палеонтологии остается ак-
туальным вопрос изменения минерального и ор-
ганического вещества в процессе перехода остат-
ков организмов из биосферы в литосферу. По-
скольку минеральное вещество гораздо чаще
сохраняется в виде раковин, костей, панцирей, то
и возможностей изучать его значительно больше.
У двустворчатых моллюсков раковины образуют-
ся клетками мантии. Эти клетки формируют мик-
роструктурные элементы раковины – призмы,
фибры, пластины (Золотарев, 1989; Попов, 1992).
Если в прижизненном состоянии минеральное
вещество контролируется клетками (Checa et al.,
2016), то после смерти контроль исчезает, и изме-
нения могут произойти в различных направлени-
ях. Возможна перекристаллизация раковинного
вещества с изменением направления кристаллов,
которая наблюдается визуально. Это было хоро-
шо проиллюстрировано на примере эоценовых
фораминифер Танзании и Центральной Паци-
фики (Pearson et al., 2015). Диагенез вмещающей
породы может привести к ее уплотнению, лити-
фикации, цементации. Это сопровождается ро-

стом кристаллов внутри породы, образованием
конкреций, изменением содержания воды и т.д.
Зачастую меняется исходный минеральный со-
став осадка, его плотность. С увеличением плот-
ности возрастает давление на окаменевшие остат-
ки, что тоже может влиять на кристаллографиче-
скую текстуру. В дальнейшем может происходить
метаморфизация горной породы, что значительно
изменит текстуру как ископаемых остатков, так и
ее самой. С окаменелостями в породе происходят
различные преобразования, помимо перекристал-
лизации. Хорошо известны случаи замещения
остатков диагенетическими минералами, раство-
рение. Малой посмертной устойчивостью облада-
ют арагонитовые раковины (Жирков, 2017). Часто
после смерти животных они растворяются. При
замещении диагенетическими минералами часто
сохраняется форма скелета, при этом замещают-
ся минералы с одной кристаллической решеткой
минералами с другой, например, тригональный
кальцит – кубическим пиритом. Иногда химиче-
ский состав раковинного вещества остается тот
же, но меняется его кристаллическая решетка,
например, ромбический арагонит переходит в
тригональный кальцит.

УДК 564.1+539.27
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Чтобы интерпретировать особенности вымер-
ших организмов, важно знать, всегда ли происхо-
дит изменение минерального вещества и, если
есть изменения, то как быстро после смерти орга-
низма они начинаются. Не исключено, что ис-
ходное состояние остается устойчивым и сохра-
няется в течение миллионов лет. Современные
методы исследования позволяют значительно
расширить диапазон знаний о строении мине-
рального вещества. Помимо традиционных под-
ходов, с помощью которых изучается морфология
объектов (микроструктура с разрешением в мик-
ро- и нанометры), томографических методов, су-
ществуют возможности исследования объектов
на уровне ангстремов. Например, это атомно-си-
ловая микроскопия, дифракция обратно рассеян-
ных электронов (EBSD), текстурный анализ на
основе рентгеновской дифракции, текстурный
анализ на основе нейтронной дифракции. Если с
помощью первых трех методов анализируется не-
большой участок на поверхности образца (Frýda
et al., 2010; Jacob et al., 2019), то последним мето-
дом – весь образец или сразу несколько скреплен-
ных образцов, т.е. небольшая выборка. По резуль-
татам анализа ориентации миллионов кристаллов
формируются дифракционные минералогические
спектры и полюсные фигуры. По показателям
остроты текстуры определяется упорядоченность
кристаллов. Метод нейтронной дифракции вы-
бран для анализа текстуры (Brokmeier, 1994) рако-
вин современных, субфоссильных и ископаемых
двустворчатых моллюсков одних и тех же видов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
В качестве материала были выбраны крупные

створки взрослых двустворчатых моллюсков ро-
дов Mytilus и Ostrea, часто встречающихся как в
современных, так и в голоценовых и древних
плейстоценовых отложениях.

Створки современных и живших 40 лет назад
моллюсков Mytilus galloprovincialis Lamarck, 1819
были собраны на берегу Казантипского залива
(Азовское море, п-ов Крым) напротив с. Песоч-
ное в 2009–2013 и в 2016 гг. А.В. Пахневичем. Со-
временные – собирались на поверхности берего-
вых отложений около уреза воды и на расстоянии
до 2 м от него. Створки сорокалетней давности
были обнаружены на расстоянии около 500 м от
берега под слоем почвы. В 1970-х гг. около с. Пе-
сочное находился песчаный карьер (по устным
сообщениям местных жителей), засыпанный в
целях рекультивации береговыми отложениями,
большую часть которых составляют раковины
моллюсков. На поверхности отложений были вы-
сажены сосны. Информация, полученная от жи-
телей с. Песочное, подтверждается возрастом со-
сен, который был определен по кольцам роста на
свежих спилах деревьев. Таким образом, ракови-

ны моллюсков пролежали под почвенным слоем
до момента сбора примерно 40 лет (рис. 1, а, б).

Большинство раковин современных и субфос-
сильных Mytilus trossulus Gould, 1850 происходят
с побережья о. Адак (Алеутские о-ва). Современ-
ные мидии собраны на литорали узкой камени-
стой бухты Свипер. На берегу той же бухты было
обнаружено и изучено древнеалеутское поселе-
ние ADK-009 (Антипушина и др., 2009). Здесь в
кухонной куче (midden) найдены раковины суб-
фоссильных M. trossulus. Отложения стоянки фор-
мировались с перерывом, слои разделены гумусо-
во-зольными прослойками. Слои с раковинным и
костным материалом датированы радиоуглерод-
ным методом в Институте проблем экологии и
эволюции им. А.Н. Северцова РАН (ИПЭЭ), в
группе исторической экологии. Радиоуглеродные
датировки производились по коллагену из костей
рыб (Антипушина и др., 2009). Исследованные
нами раковины моллюсков отобраны из слоя воз-
растом около 400 л.н. Материал предоставлен
А.Б. Савинецким (ИПЭЭ) и Ж.А. Антипушиной
(Государственный биологический музей им.
К.А. Тимирязева). Дополнительный материал по
M. trossulus из Охотского моря был передан
Е.М. Крыловой (Ин-т океанологии им. П.П. Шир-
шова РАН).

Раковины плейстоценовых моллюсков M. gal-
loprovincialis и Ostrea edulis L., 1758 происходят из
карангатских отложений (верхний плейстоцен)
п-ова Тамань. Устрицы собраны в отложениях
косы Чушки, а мидии – в отложениях косы Туз-
лы. Они были переданы нам на исследование
А.В. Гужовым (лаб. моллюсков, ПИН РАН).
Другие образцы O. edulis из карангатских отло-
жений собраны А.В. Пахневичем на побережье
Арабатского залива Азовского моря в г. Щелки-
но (п-ов Крым).

Створки современных O. edulis были собраны
Пахневичем на побережье Черного моря, около
пос. Малый Утриш, и А.А. Козловой и О.А. Коз-
ловой – в береговых выбросах в районе Лагоса
(Португалия).

Информация о кристаллографической тексту-
ре − преимущественных ориентировках слагаю-
щих поликристалл кристаллитах − может быть
получена из полюсных фигур (Bunge, 1982). По-
люсная фигура поликристаллического вещества
представляет собой проекцию нормалей к данной
атомной плоскости, построенную для всех кри-
сталлов исследуемого образца. Если образец изо-
тропен (текстура отсутствует), то выходы норма-
лей плоскости равномерно покрывают сферу. В
текстурированном образце распределение нор-
малей к плоскости неравномерно и бывает пред-
ставлено линиями постоянной интенсивности
(изолиниями). Если спроектировать такое рас-
пределение на экваториальную плоскость сферы,
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то эта стереографическая проекция и будет полюс-
ной фигурой (рис. 2). Исследования текстуры тра-
диционно проводят с помощью рассеяния рентге-
новских лучей или электронов. Однако из-за не-
большой глубины проникновения в вещество с
помощью этих методов невозможно получить ин-

формацию, необходимую для полного описания
текстуры. Полные полюсные фигуры могут быть
измерены только методом дифракции тепловых
нейтронов.

Полюсные фигуры, представленные в данной
работе, были измерены в Лаб. нейтронной физи-

Рис. 1. Исследованный материал: а, б – в засыпанном карьере: а – внешний вид разреза с субфоссильными раковина-
ми моллюсков, мощность 1 м; б – плотные скопления раковин моллюсков, стрелками показаны створки Mytilus gal-
loprovincialis; в – неполные створки субфоссильных M. galloprovincialis с обломанными краями и расслоившейся ра-
ковиной; берег Казантипского залива (Азовское море, п-ов Крым) напротив с. Песочное, около 500 м от берега; г –
субфоссильная створка M. trossulus; берег бухты Свипер, о. Адак (Алеутские о-ва), древнеалеутское поселение ADK-009,
кухонная куча; д – створки современных M. galloprovincialis, подготовленные для исследования с помощью нейтрон-
ной дифракции; берег Казантипского залива (Азовское море, п-ов Крым) напротив с. Песочное, от 0 до 2 м от уреза
воды; е – ископаемые створки M. galloprovincialis; п-ов Тамань, коса Тузла; карангатские отложения, верхний плей-
стоцен; ж – створки ископаемых Ostrea edulis; п-ов Тамань, коса Чушка; карангатские отложения, верхний плейсто-
цен. Размерная линейка 1 см.

а

б

в

г

д

е ж
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ки им. И.М. Франка Объединенного ин-та ядер-
ных исследований (г. Дубна, Россия). Использо-
валась установка СКАТ (спектрометр для количе-
ственного анализа текстуры), расположенная на
канале 7А-2 импульсного реактора ИБР-2 (Niko-
layev et al., 2019). Для анализа применялся метод
нейтронной дифракции по времени пролета. С
его помощью были получены дифракционные
рефлексы, соответствующие минералам, которые
входят в состав раковин.

СКАТ состоит из детекторного кольца (диа-
метр 2 м), на котором расположено 19 детектор-
но–коллиматорных комплексов под одинаковым
углом рассеяния 2θ = 90°. Детекторные модули
установлены на окружности кольца таким обра-
зом, что шаг на полюсной фигуре имеет величину
5°. Образец вращается с шагом 5° вокруг горизон-
тальной оси, имеющей угол 45° относительно па-
дающего пучка нейтронов. Вращение осуществ-
ляется с помощью гониометра. Таким образом,
для каждой полюсной фигуры регистрируется
19 × 72 = 1368 дифракционных спектров. Необхо-
димо отметить, что благодаря времяпролетной
методике полюсные фигуры от всех минералов
(фаз), имеющихся в образце, измеряются одно-
временно, т.е. извлекаются из одних и тех же
спектров. Сечение пучка нейтронов 50 × 90 мм
дает возможность измерять крупные образцы.
Наиболее интенсивные обособленные дифрак-
ционные рефлексы на каждом из зарегистриро-
ванных спектров анализировались с помощью
программы Pole Figure Extractor (Nikolayev et al.,
2005) для выяснения характера распределения со-
ответствующих кристаллографических плоско-
стей в створках. Интенсивность одного рефлекса,
соответствующего кристаллографической плос-
кости с определенными индексами Миллера, да-
ет одну точку на полюсной фигуре, обозначенной
этими индексами. Все полюсные фигуры были

отнормированы и сглажены с одинаковым пара-
метром (Nikolayev, Ullemeyer, 1994). Анализиро-
вались наиболее интенсивные дифракционные
рефлексы, соответствующие кристаллографиче-
ским плоскостям с индексами Миллера (0006)
для кальцита и (012)/(121) для арагонита. Чем бо-
лее упорядоченно располагались кристаллы ми-
нералов, тем выше была интенсивность на по-
люсной фигуре (полюсная плотность), выражаю-
щаяся в единицах изотропного распределения
(multiple random distribution, mrd – это сокраще-
ние используется в англоязычной литературе без
расшифровки и не имеет русского аналога). Уве-
личение интенсивности на полюсной фигуре ин-
терпретируется как усиление текстуры. Значение
полюсной плотности, равное единице, означает,
что соответствующие кристаллографические
плоскости равномерно распределены в образце
по всем направлениям.

Для исследования отбирались створки разме-
ром не менее 30 мм длиной и массой не менее
30 г. Створки соединялись по три–четыре с по-
мощью специального двухкомпонентного клея.
Это делалось для того, чтобы набрать объем мате-
риала, достаточный для проведения измерений.
Далее подготовленный таким образом образец
прикреплялся к стеклянному штифту и закреп-
лялся в гониометре установки (рис. 1, д). Время
измерения каждого образца составляло 22 ч.

Использовались или только левые, или только
правые створки. Они изучались целиком, а не
микрофрагментами на поверхности створок, как
это происходит при исследовании с помощью ди-
фракции обратно рассеянных электронов и тек-
стурным анализом на основе рентгеновской ди-
фракции. Таким образом, результаты оказывались
более репрезентативными, так как анализирова-
лись сотни тысяч и миллионы кристаллов.

Рис. 2. Представление нормалей к плоскостям {100} кубического кристалла на стереографической проекции: а – кри-
сталл в единичной сфере; б – проекция нормалей к плоскостям {100} на плоскость экватора; в – полюсная фигура (100)
и определение углов α и β для нормали к плоскости (100). X, Y, Z – обозначения осей.
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Условия фоссилизации и сохранность 
субфоссильных образцов

Современные раковины пролежали на берегу
морей не более года или были собраны при жизни
моллюска (M. trossulus в бухте о. Адак). Раковины
карангатских моллюсков (верхний плейстоцен)
были отобраны из песчаных морских отложений
(соленость моря – 20–24‰) (Федоров, 1963), т.е.,
они не захоранивались на берегу. Субфоссильные
раковины с побережья Казантипского залива
пролежали в условиях суши около 40 лет. При
этом на них воздействовали совсем иные абиоти-
ческие факторы, нежели в морских осадках.
Мощность слоев, где залегали раковины, состав-
ляет 0.2–1.70 м. Для данного района Керченского
п-ова характерны годовые перепады температур
от –2 до +25.1°С (в среднем, для самого холодно-
го месяца января и для июля), среднегодовая тем-
пература +10…+11°С. Количество осадков не-
большое, от 150–200 мм в холодный период (но-
ябрь–март) до 350–375 мм в теплый летний
период (Ведь, 2000; Горбунов и др., 2014;
Krivoguz, Bespalova, 2018). Створки M. galloprovin-
cialis почти все с обломанными краями (рис. 1, в).
Происходит отслоение перламутрового слоя от
верхних слоев, вероятно, из-за разных коэффи-
циентов расширения арагонита и кальцита. При
этом органический слой частично сохраняется. На
поверхности створок образуются минеральные
корки, которые по составу соответствуют карбона-
ту кальция с примесью кремнезема (рис. 3, а, б).

Иная климатическая ситуация на о. Адак, где
мидии пролежали на суше около 400 лет. Ракови-
ны M. trossulus располагались в кухонной куче
вперемешку с раковинами других моллюсков,
усоногих раков, панцирями морских ежей, костя-
ми позвоночных животных на глубине около 1 м
от поверхности, мощность всего разреза 1.6 м
(Антипушина и др., 2009). На о. Адак среднегодо-
вые температуры ниже – +4.7°С, а количество осад-
ков выше: среднегодовой показатель – 1544 мм
(Leslie, 1989). Створки, в основном, целые. Орга-
нический слой разрушен (рис. 1, г). Перламутр

отшелушивается в виде микрофрагментов, обра-
зуя белую пудру.

О связи микроструктуры 
и кристаллографической текстуры

Можно предполагать, что диагенетические из-
менения ископаемого объекта затронут, прежде
всего, микроструктурные элементы раковины,
что отразится и на кристаллографической тексту-
ре. Но эта связь не является явной. Ранее с помо-

Рис. 3. Участки раковин современных и субфоссиль-
ных двустворчатых моллюсков, изученные с помо-
щью СЭМ: а – створки субфоссильной Chamelea gal-
lina (L., 1758) c минеральной коркой; б – гистограмма
элементного состава этой корки; берег Казантипско-
го залива (Азовское море, п-ов Крым) напротив
с. Песочное, около 500 м от берега; в – микрострукту-
ра современной створки Mytilus galloprovincialis, со-
стоящей из двух слоев карбоната кальция, представ-
ленного в верхнем слое кальцитом, а в нижнем араго-
нитом; берег Казантипского залива (Азовское море,
п-ов Крым) напротив с. Песочное, от 0 до 2 м от уреза
воды; г – микроструктура современной створки Ost-
rea edulis, состоящей из двух слоев кальцита; побере-
жье Черного моря, около пос. Малый Утриш.
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щью метода рентгеновской дифракции на приме-
ре 50 видов современных моллюсков из классов
Monoplacophora, Bivalvia, Gastropoda и Cephalop-
oda было показано (Chateigner et al., 2000), что од-
ному из девяти упомянутых в цитируемой статье
типов микроструктуры могут соответствовать не-
сколько типов кристаллографической текстуры,
так как кристаллы в одних и тех же микрострук-
турных элементах, например, в призмах, могут
быть ориентированы по-разному. Поскольку не
существует прямой строгой связи между типом
микроструктуры и кристаллографической тек-
стурой, мы далее никак не связываем эти два раз-
личных уровня организации биоминеральных
объектов: микронный и ангстремный.

Анализ минерального состава 
и текстуры створок

С помощью нейтронной дифракции в совре-
менных, субфоссильных и ископаемых ракови-
нах M. galloprovincialis и M. trossulus обнаружены
две минеральные фазы: кальцит и арагонит. Они
формируют слои различных микроструктурных
элементов (рис. 3, в). В современных и ископае-
мых раковинах O. edulis выявлен только кальцит
(микроструктура скола створки современной
O. edulis изображена на рис. 3, г). Замещения
иными минералами не обнаружены.

Полюсные фигуры кальцита и арагонита в ра-
ковинах M. galloprovincialis сильно отличаются.
Для кальцита характерно очень упорядоченное
расположение кристаллов. Кристаллографиче-
ская текстура в створках этих мидий из Казантип-
ского залива очень острая – 11.50 mrd (табл. I,
фиг. 1). Это означает, что большая часть кристал-
лов кальцита ориентирована в одном направле-
нии. Такие высокие значения возможны только у
металлов, подвергнутых интенсивной деформа-
ции (Piane, Burlini, 2008). Острота текстуры у
кальцита в мраморе 0.06 mrd – 2.62 mrd (Zeisig
et al., 2002). Подобные высокие значения, как у
M. galloprovincialis, получены для створок совре-

менной мидии M. trossulus с побережья о. Адак –
13.10 mrd. Таким образом, текстура кальцита ви-
дов рода Mytilus оказалась очень упорядочена и
сходна (табл. I, фиг. 1–5). Остается вопрос о
функциональности такой упорядоченной кри-
сталлографической текстуры.

Иная ситуация с арагонитом. Его кристаллы
ориентированы в различных направлениях, в за-
висимости от формы створок. Поэтому и текстура
арагонита выглядит не так компактно, как это
было на полюсных фигурах кальцита (табл. II).
Она менее острая. У M. galloprovincialis (Казан-
типский залив) текстура достигает значения
2.48 mrd, а у M. trossulus (побережье о. Адак) –
2.46 mrd.

Кристаллографическая текстура кальцита в
створках O. edulis с побережья Малого Утриша,
сходная по остроте с текстурой арагонита у ми-
дий, только 2.49 mrd. На примере устриц видно,
что кристаллы кальцита могут образовывать тек-
стуру разной степени остроты. Она отличается в
семействах Mytilidae и Ostreidae. Для подтвержде-
ния этого необходимы дальнейшие сравнения
текстур мидий и устриц различных родов и видов.

Интересные результаты получены для субфос-
сильных M. galloprovincialis и M. trossulus. В обоих
случаях выявлена высокая острота текстуры каль-
цита, как и у современных моллюсков. Полюс-
ные фигуры и кальцита, и арагонита выглядят
сходно с таковыми для современных представи-
телей видов.

В случае M. galloprovincialis по результатам ди-
фракции было обнаружено изменение соотноше-
ния кальцита и арагонита в створках в сторону
увеличения арагонита (рис. 4). Оказалось, что эта
особенность никак не связана с перекристаллиза-
цией кальцита в арагонит. Из-за расслоения ра-
ковин в изученных створках частично потерян
отслоившийся кальцит. Вероятно, этот же про-
цесс привел и к незначительному уменьшению
остроты его текстуры. Она достигает 10.86 mrd. А
острота текстуры арагонита – 2.76 mrd (табл. II,

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I
Полюсные фигуры кальцита в раковинах Mytilus galloprovincialis, M. trossulus и Ostrea edulis.
Фиг. 1. Створки современных M. galloprovincialis; берег Казантипского залива (Азовское море, п-ов Крым) напротив
с. Песочное, от 0 до 2 м от уреза воды.
Фиг. 2. Створки субфоссильных M. galloprovincialis; берег Казантипского залива (Азовское море, п-ов Крым) напро-
тив с. Песочное, около 500 м от берега.
Фиг. 3. Створки современных M. trossulus; литораль бухты Свипер, о. Адак (Алеутские о-ва).
Фиг. 4. Створки субфоссильных M. trossulus; берег бухты Свипер, о. Адак (Алеутские о-ва), древнеалеутское поселе-
ние ADK-009, кухонная куча.
Фиг. 5. Створки ископаемых M. galloprovincialis; п-ов Тамань, коса Тузла; карангатские отложения, верхний плейстоцен.
Фиг. 6. Створки ископаемых O. edulis; п-ов Тамань, коса Чушка; карангатские отложения, верхний плейстоцен.
Фиг. 7. Створки современных O. edulis; побережье Черного моря, около п. Малый Утриш.
Фиг. 8. Створки ископаемых O. edulis; п-ов Крым, Арабатский залив; карангатские отложения, верхний плейстоцен.
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Calcite(0006)_PF 3 4Calcite(0006)_PF
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Таблица I
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I I
Полюсные фигуры арагонита в раковинах Mytilus galloprovincialis и M. trossulus.
Фиг. 1. Створки современных M. galloprovincialis; берег Казантипского залива (Азовское море, п-ов Крым) напротив
с. Песочное, от 0 до 2 м от уреза воды.
Фиг. 2. Створки субфоссильных M. galloprovincialis; берег Казантипского залива (Азовское море, п-ов Крым) напро-
тив с. Песочное, около 500 м от берега.
Фиг. 3. Створки современных M. trossulus; литораль бухты Свипер, о. Адак (Алеутские о-ва).
Фиг. 4. Створки субфоссильных M. trossulus; берег бухты Свипер, о. Адак (Алеутские о-ва), древнеалеутское поселе-
ние ADK-009, кухонная куча.
Фиг. 5. Створки ископаемых M. galloprovincialis; п-ов Тамань, коса Тузла; карангатские отложения, верхний плейстоцен.

Ar(012) + (121)_PFF 1 Ar(012) + (121)_PFF 2

4

Min 0.14
Max 2.48

Ar(012) + (121)_PFF 3

0.30
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Min 0.11
Max 2.46

Ar(012) + (121)_PFF 5

0.30
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Min 0.12
Max 3.31

Ar(012) + (121)_PFF

Min 0.10
Max 2.73

Min 0.10
Max 2.76

0.30
0.70
1.10
1.50
1.90
2.30

0.30
0.70
1.10
1.50
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0.30
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1.50
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Таблица II



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 6  2021

СРАВНЕНИЕ КРИСТАЛЛОГРАФИЧЕСКОЙ ТЕКСТУРЫ РАКОВИН 11

Рис. 4. Дифракционные спектры кальцита и арагонита в створках современных (черные) и субфоссильных мидий
(красные): а – Mytilus galloprovincialis, берег Казантипского залива (Азовское море, п-ов Крым) напротив с. Песочное;
б – M. trossulus, литораль и берег бухты Свипер, о. Адак (Алеутские о-ва), древнеалеутское поселение ADK-009, ку-
хонная куча. Обозначения: C (006) – кальцит (кристаллографическое направление), Ar (012) – арагонит (кристалло-
графическое направление).

100000

80000

60000

40000

20000

1000 1500 2000 2500
Времяпролетные каналы

Н
ей

тр
он

ы

A
r(

11
0)

C
(0

12
)

C
(0

06
)

C
(1

04
)

C
(0

18
)

A
r(

01
2)

C
(1

13
)

A
r(

20
0)

 +
 (1

02
)

Современные
Mytilus galloprovincialis

Субфоссильные (40 л. н.)

а

240000

220000

200000

160000

120000

100000

60000

40000

180000

140000

80000

20000

1000 1500 2000 2500
Времяпролетные каналы

Н
ей

тр
он

ы

A
r(

11
0)C
(0

12
)

C
(0

06
)

C
(1

04
)

C
(0

18
)

A
r(

01
2)

C
(1

13
)

A
r(

20
0)

 +
 (1

02
)

Современные
Mytilus trossulus

Субфоссильные (400 л. н.)

б



12

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 6  2021

ПАХНЕВИЧ и др.

фиг. 2). Если острота текстуры кальцита умень-
шилась, то острота арагонита, наоборот, возрос-
ла. Для дальнейшего изучения трансформации
кристаллографической текстуры в субфоссиль-
ном состоянии необходимы дополнительные из-
мерения. Однако можно сделать заключение, что
расслаивание створок моллюсков, содержащих и
кальцит, и арагонит, может быть признаком захо-
ронения в условиях суши с сухим и теплым кли-
матом.

У створок M. trossulus происходил иной про-
цесс. Острота текстуры и кальцита, и арагонита
возросла. В первом случае она стала 15.45 mrd, а
во втором – 2.73 mrd. Можно предположить, что
она могла увеличиться за счет тяжести вышеле-
жащих отложений, которые давят на раковины,
находящиеся внизу. Но порода в верхних слоях
разреза не плотная, мощность ее слоя только око-
ло 1 м. Она близка к мощности слоя, где были со-
браны субфоссильные M. galloprovincialis.

У карангатских мидий M. galloprovincialis
(рис. 1, е) острота кристаллографической тексту-
ры кальцита и его полюсные фигуры сходны с те-
ми же характеристиками для современных и суб-
фоссильных мидий этого вида. Створки, проле-
жавшие в отложениях десятки тыс. лет, имеют
бóльшую остроту текстуры, чем современные и
субфоссильные – 15.72 mrd (табл. I, фиг. 5).
Внешне сходны и полюсные фигуры арагонита.
Острота текстуры выросла до 3.31 mrd (табл. II,
фиг. 5).

У современных и карангатских устриц O. edulis
(рис. 1, ж) полюсные фигуры кальцита незначи-
тельно отличаются. Уже по ним видно, что упоря-
доченность кристаллов кальцита падает у ископа-
емых раковин. Линии текстуры “расплываются”
по полюсной фигуре. Острота текстуры этого ми-
нерала уменьшается до 1.86 mrd у устриц с косы
Чушка и до 2.12 mrd, собранных у Щелкино
(табл. I, фиг. 6, 8).

На примере ископаемых раковин можно пред-
положить, что давление уплотнившихся за тыся-
чи лет вышележащих осадочных пород может
оказывать влияние на кристаллографическую
текстуру.

Влияние вышележащих осадков на текстуру
кальцита в раковинах Mytilus пока представляет-
ся наиболее вероятной причиной ее усиления. Но
это не подтверждается для раковин O. edulis. Ис-
копаемые устрицы, наоборот, теряют упорядо-
ченность кристаллов кальцита. Поэтому предпо-
ложение о давлении вышележащих пород, как о
возможной причине увеличения остроты кри-
сталлографической текстуры, требует новых до-
казательств.

Этот метод с использованием нейтронной ди-
фракции очень редко применялся для биологиче-
ских объектов. Данные, с которыми можно было
бы сравнить полученные результаты, отсутству-
ют. Сравнения с результатами исследований с по-
мощью рентгеновской дифракции и дифракции
обратно рассеянных электронов невозможны,
поскольку в обоих случаях рассматривается лишь
небольшой фрагмент створки, и не во всех ее сло-
ях. Поэтому нельзя с полной уверенностью утвер-
ждать о происходящих посмертных текстурных
процессах в створках. Мы не можем пока делать
окончательные выводы, насколько значимы те
временные изменения, которые были выявлены.
В дальнейшем предстоит набор статистики изме-
рений. Однако некоторые тенденции просматри-
ваются уже сейчас.

Возникает законное предположение, что на
кристаллографическую текстуру могут влиять
условия обитания, и тогда вся разница в остроте
текстуры кальцита карангатских мидий и устриц
и современных черноморских O. edulis и азовских
M. galloprovincialis связана с экологическими осо-
бенностями. По этому вопросу почти отсутствуют
публикации, или же они касаются газового соста-
ва, кислотности морской воды (Fitzer et al., 2014).
Мы изучили кристаллографическую текстуру
створок современных M. galloprovincialis, М. tros-
sulus, O. edulis из разных мест обитания с различ-
ными температурами воды и значениями солено-
сти. Полученные данные приведены в табл. 1.
Текстура кальцита в створках современных
M. galloprovincialis варьирует от 11.40 до 12.53 mrd.
И тогда можно с большей уверенностью говорить
о диагенетических изменениях кристаллографи-
ческой текстуры кальцита у данного моллюска.
Текстура арагонита варьирует в диапазоне 2.48–
3.05 mrd. И это тоже подтверждает ее возможные
диагенетические изменения. Для М. trossulus из
Охотского моря, к сожалению, удалось получить
только дополнительные данные по арагониту –
3.44 mrd. Диапазон варьирования остроты кри-
сталлографической текстуры кальцита у O. edulis –
2.49–2.53 mrd. Эти данные могут быть дополни-
тельным аргументом в пользу уменьшения остро-
ты кальцита у ископаемых раковин O. edulis.

ВЫВОДЫ
В результате нашего исследования мы пришли

к следующим выводам.
1. Кристаллографические текстуры кальцита

раковин моллюсков родов Mytilus и Ostrea отли-
чаются. Текстура кальцита моллюска O. edulis,
принадлежащего к семейству Ostreidae, имеет
другой характер распределения и не является та-
кой острой, как у моллюсков семейства Mytilidae.
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2. Характер текстуры кальцита и арагонита у
современных, субфоссильных и ископаемых
M. galloprovincialis, а также у современных и суб-
фоссильных M. trossulus практически не меняет-
ся, в то время как наблюдаются изменения в ее
интенсивности. Такой же вывод можно сделать и
при сравнении текстур полностью состоящих из
кальцита современных и ископаемых раковин
O. edulis.
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Comparison of the Crystallographic Texture of the Recent,
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1Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia
2Joint Institute for Nuclear Research, Frank Laboratory of Neutron Physics, Dubna, 141980 Russia

A crystallographic texture of modern, subfossil and fossils (Upper Pleistocene) shells of bivalves Mytilus gal-
loprovincialis, modern and subfossil Mytilus trossulus, as well as modern and fossils (Upper Pleistocene) Ost-
rea edulis are studied using neutron diffraction. It is revealed that for shells of mussel species of different ages
are characterized by a high ordering of calcite crystals—a sharp texture. Aragonite crystals are poorly distrib-
uted, depending on the shape of the valves. In a dry and warm climate, shells of M. galloprovincialis undergo
stratification of the shell matter, which violates the crystallographic texture. Under land conditions, the or-
dering of calcite crystals in M. galloprovincialis shells decreases. In subfossil M. trossulus and fossil M. gallo-
provincialis, O. edulis, the crystallographic texture intensity of the calcite and aragonite changes over hun-
dreds and thousands years.

Keywords: crystallographic texture, Mytilus galloprovincialis, Mytilus trossulus, Ostrea edulis, modern, subfos-
sil, Upper Pleistocene
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В результате проведенной ревизии несколько позднепалеозойских видов рода Globodoma Mazaev,
2006 и большая часть видов, относившихся ранее к роду Gosseletina Fischer, 1885, перемещены в со-
став нового рода Nemaspira gen. nov. Новый род включает в себя 16 видов. Нижний карбон Западной
Европы: Nemaspira tornacensis (Koninck, 1883), N. globosa (Koninck, 1883), N. portlockiana (Koninck,
1843), N. nodosa Batten, 1966. Миссисиппий США: N. subglobosa (Hall, 1857), N. johnsoni (Thein et
Nitecki, 1974), N. aspeniana (Girty, 1927), Nemaspira ? sp. Пенсильваний США – N. spironema (Meek
et Worthen, 1866). Нижняя и средняя пермь юго-запада США – N. permiana (Batten, 1989). Нижняя
пермь Приуралья – N. shamaevi gen. et sp. nov., N. skuini gen. et sp. nov., N. magna (Mazaev, 2019).
Средняя пермь Таиланда – N. microstriata (Ketwetsuriya et al., 2020). Верхний триас южных Альп –
N. fasciolata (Münster, 1841). Верхний триас Китая – N. ? obesa (Pan, 1977).

Ключевые слова: Gastropoda, Gosseletinidae, Gesseletina, Globodoma, Nemaspira, морфология, систе-
матика, поздний палеозой, ранний мезозой
DOI: 10.31857/S0031031X21060076

ВВЕДЕНИЕ

С того момента, как был установлен род Goss-
eletina Fischer, 1885, в его состав было включено
не менее 22 видов позднепалеозойских и ранне-
мезозойских гастропод. Широкий набор призна-
ков этих видов размывает границы диагноза рода.
Фактически сложившаяся практика позволяет
включать в его состав почти любые натиковидные
раковины с соответствующим положением селе-
низоны. Более того, некоторые виды были вклю-
чены в состав рода даже без учета положения се-
ленизоны.

Типовой вид рода – Gosseletina callosa (Kon-
inck, 1843) – был детально изучен Дж. Найтом
(Knight, 1941, c. 138, табл. 27, фиг. 2a–c). Это глад-
кая натиковидная раковина. Селенизона располо-
жена между швом и точкой периферии оборота;
гладкая, умеренной ширины, ограничена двумя
канавками. Пупок закрыт массивным каллусом,
колюмеллярная губа массивная, резко наклоне-
на. Почти все остальные виды, включенные в со-
став этого рода, обладают таким же высоким по-
ложением селенизоны. Однако они отличаются
строением селенизоны, ее шириной, наличием
спиральной скульптуры, несколько иными про-

порциями раковины, иным положением и строе-
нием колюмеллярной губы. В свою очередь, они
распадаются на группы по строению умбиликаль-
ной области, начальных оборотов, спиральной
скульптуры, селенизоны; по присутствию/отсут-
ствию бугорков или коллабральных ребрышек
над селенизоной, а также, возможно, по глубине
вырезки. Основные препятствия в разработке си-
стемы на родовом уровне для этой группы видов
возникают из-за относительной редкости иско-
паемого материала и его плохой сохранности. Де-
тальное строение начальных оборотов и устья для
многих видов остается неизвестным.

Для размещения нескольких видов, близких к
Gosseletina, известных из карбона и перми Во-
сточно-Европейского кратона, был установлен
род Globodoma Mazaev, 2006. Одновременно в со-
став этого рода были включены два североамери-
канских вида, которые ранее размещались в со-
ставе Gоsseletina: G. spironema (Meek et Worthen,
1866) и G. permiana Batten, 1989 (Мазаев, 2006).
Позднее несколько экземпляров из нижнеперм-
ских рифогенных известняков Шахтау (Южное
Предуралье) были определены как Globodoma
spironema (Meek et Worthen, 1866), а несколько

УДК 564.3;551:735,736,761
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других были описаны как G. magna Mazaev, 2019
(Mazaev, 2019, с. 1270).

Изучение средне- и позднекаменноугольных
плеуротомариевых гастропод Восточно-Евро-
пейского кратона, которое было начато автором в
2020 г., заставляет иначе взглянуть на набор и
иерархию признаков видов, когда-либо входив-
ших в состав Gosseletina и Globodoma. Одновре-
менно возникает вопрос об обоснованности ши-
роких границ изменчивости некоторых видов.
Так, Р. Баттен (Batten, 1966) указал на весьма ши-
рокие границы изменчивости Gosseletina nodosa
Batten, 1966 и G. portlockiana (Koninck, 1843).
Концепция широких границ изменчивости
скульптурных элементов была принята при опре-
делении Globodoma spironema в материалах из
Шахтау. Однако дополнительное изучение этих
материалов показало, что выводы как о присут-
ствии G. spironema на Южном Урале, так и о при-
надлежности этого вида к роду Globodoma, явля-
ются ошибочными. Признаки, которые можно
наблюдать на вновь изученных экземплярах, поз-
воляют, с одной стороны, выделить новые, опи-
санные ниже виды, а с другой – указывают на не-
обходимость уточнения диагнозов Gosseletina и
Globodoma.

Диагностика, предложенная в настоящей ра-
боте, основана на различиях в строении началь-
ных оборотов, селенизоны, а также типов скульп-
туры. На основе выстроенной иерархии призна-
ков из состава Gosseletina исключаются все виды,
кроме типового, а также два вида из состава Glo-
bodoma. Почти все они (за некоторым исключе-
нием) размещены в составе нового рода – Ne-
maspira gen. nov. В целом, видовой состав нового
рода обладает потенциалом для дальнейшего раз-
деления. Три вида: N. proxima (Koninck, 1883),
N. magna (Mazaev, 2019) и N. microstriata (Ketwet-
suriya et al. 2020) – отличаются типом спиральной
скульптуры и отсутствием коллабральных ребер
или бугорков над селенизоной. В то же время, та-
кие признаки, как детали строения устья и умби-
ликальной области, необходимые для уточнения
систематического положения этих видов, остают-
ся неизвестными. Остальные виды, входившие в
состав Gosseletina, демонстрируют весьма разно-
образное строение умбиликальной области (раз-
личные варианты развития умбиликального кал-
луса или полное его отсутствие).

Местонахождения и сохранность изученного
здесь материала были подробно описаны ранее
(Mazaev, 2019). Единичные экземпляры представ-
лены окаменевшими раковинами, а остальные –
отпечатками раковин в известняке. Изучение от-
печатков проводилось по слепкам, изготовленных
с использованием стоматологических латексов.

Материал хранится в Палеонтологическом ин-
те им. А.А. Борисяка РАН (ПИН РАН), колл.
№ 5538.

Автор благодарит Т.Б. Леонову (ПИН РАН) за
прочтение рукописи и ценные замечания, а также
коллекционера окаменелостей Р. Шамаева
(г. Рыбинск) за продуктивное сотрудничество во
время полевых работ в 2016 г. и переданный в рас-
поряжение автора ископаемый материал.

ОБСУЖДЕНИЕ

Родовое название Gosseletina было предложе-
но П. Фишером (Fischer, 1885) в качестве замеща-
ющего названия для рода Gosseletia Koninck,
1883, поскольку последний оказался младшим
омонимом Gosseletia Barrois, 1882. Таким обра-
зом, несмотря на авторство Фишера, род факти-
чески был установлен Л. Конинком.

Конинк (Koninck, 1883, с. 28) включил в состав
рода три вида из бельгийского визе: G. fallax Kon-
inck, 1883, G. tornacensis Koninck, 1883 и Pleuro-
tomaria callosa Koninck, 1843, а также один вид из
пенсильвания Иллинойса – P. spironema Meek et
Worthen, 1866. Э. Киттл (Kittl, 1891, с. 205) допол-
нил этот список еще одним видом Конинка –
Ptychomphalus globosus Koninck, 1883. Позднее,
Р. Баттен (Batten, 1966) включил в состав Gosse-
letina другой вид Конинка – Pleurotomaria port-
lockiana Koninck, 1843, указав в качестве младше-
го синонима этого вида Gosseletina fallax Koninck,
1883. В этой же работе Баттен установил новый
вид из визейского яруса Британских островов –
G. nodosa Batten, 1966. Таким образом, из нижне-
го карбона Европы к роду Gosseletina было отне-
сено шесть видов.

Остальные четыре раннекаменноугольных ви-
да, которые были включены в состав Gosseletina,
известны из Северной Америки: Pleurotomaria
subglobosa Hall, 1857 (см. Knight, 1944, c. 453,
табл. 183, фиг. 32), P. aspeniana Girty, 1927, Gosselet-
ina johnsoni Thein et Nitecki, 1974 и Gosseletina ? sp.
(см. Thein, Nitecki, 1974, с. 104).

Все вышеперечисленные виды, в отличие от
Gosselitina callosa (Koninck, 1843), обладают так
или иначе развитыми элементами спиральной
скульптуры, почти у всех имеются коллабральные
элементы под швом, однако главным (общим) от-
личием является присутствие спиральных кана-
вок на границе базальной поверхности и умбили-
кальной области. Указанные признаки являются
достаточными для разделения видов на две груп-
пы. Род Gosseletina включает в себя только типо-
вой вид, а все упомянутые выше, как и некоторые
другие виды, входят в состав нового рода – Ne-
maspira gen. nov.
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Самый древний вид, который когда-либо был
отнесен к роду Gosseletina, известен из девона
Арктической Канады – G. brondensis Tolmachoff,
1930. Его размещение в составе Gosseletina, даже в
традиционной трактовке диагноза этого рода,
вряд ли может считаться обоснованным, по-
скольку скульптура и положение селенизоны в
большей степени отвечают диагнозу рода Pty-
chomphalina Fischer, 1885, в состав которого он
предварительно должен быть перемещен (Tolma-
choff, 1930, с. 47, табл. 3, фиг. 14, 15).

Более поздние, пенсильванские виды, кото-
рые когда-либо были отнесены к роду Gosseletina,
к настоящему моменту известны только из Север-
ной Америки в числе трех: Pleurotomaria spirone-
ma Meek et Worthen, 1866, P. persimplex Girty, 1915
и Gosseletina nodosa Hoare, Sturgeon et Anderson,
1997. Первый вид был описан много раз, а в по-
следних работах был перенесен в состав рода Glo-
bodoma (полную синонимику см. Mazaev, 2019,
с. 1270). В настоящей работе этот вид включен в
состав Nemaspira gen. nov.

Pleurotomaria persimplex Girty, 1915 был поме-
щен в состав рода Gosseletina Р. Хором (Hoare,
1961). Однако из-за набора специфических при-
знаков: низкая гладкая раковина, очертания ко-
торой схожи с раковинами рода Anomphalus Meek
et Worthen, 1867 и широкая селенизона, располо-
женная заметно ниже точки периферии оборота, он
не соответствует ни одному из диагнозов известных
родов. С другой стороны, выделение нового рода
для этого вида без дополнительных исследований
не может быть вполне обоснованным. На сего-
дняшний день можно констатировать, что этот
вид не входит в состав семейства Gosseletinidae.

Третий вид – Gosseletina nodosa Hoare, Stur-
geon et Anderson, 1997 – является младшим омо-
нимом G. nodosa Batten, 1966 и, одновременно,
младшим синонимом Glabrocingulum grayvillense
(Norwood et Pratten, 1855). Последний вид харак-
теризуется широким рядом изменчивости
скульптурных элементов. На некоторых экзем-
плярах могут формироваться массивные бугорки.
Экземпляр, выбранный Хором и соавт. (Hoare
et al., 1997) в качестве голотипа, сильно деформи-
рован, однако скульптурные элементы и ширина
селенизоны, которыми он обладает, полностью
совпадают с таковыми на некоторых экземплярах
Glabrocingulum grayvillense (см., напр., Girty, 1915,
табл. 23, фиг. 8; Sloan, 1955, рис. 109).

Из пермских отложений в составе рода Gosse-
letina были описаны: G. permiana Batten, 1989 из
нижней и средней перми юго-запада США и
G. microstriata Ketwetsuriya et al., 2020 из роудско-
го яруса центрального Таиланда. Кроме того,
Ф. Рид описал один экземпляр из пермских отло-

жений Соляного кряжа Пакистана как Pleurotom-
aria (Gosseletina) aff. wanneri (Hamlet, 1928) (см.
Reed, 1944, с. 331). Этот вид не входит в состав се-
мейства Gosseletinidae.

Техасский вид Gosseletina permiana был пере-
мещен в состав Globodoma (Мазаев, 2006, с. 49).
Строение устья и умбиликальной области рако-
вин этого вида неизвестно, однако они обладают
низкими начальными оборотами. С учетом име-
ющегося набора признаков этот вид следует ис-
ключить из состава Globodoma и включить в со-
став Nemaspira gen. nov. Скульптура голотипа и
одного из паратипов вида, установленного Батте-
ном, представлена сочетанием тонких спираль-
ных и коллабральных элементов, формирующих
сетчатый узор (Batten, 1989, табл. 37, фиг. 18).
Близким типом скульптуры обладает таиланд-
ский вид Gosseletina microstriata. Спиральные и,
особенно, коллабральные элементы значительно
тоньше, чем у техасского вида. Их сочетание на
некоторых областях раковин придает спираль-
ным элементам пунктирный вид. На раковинах
таиландского вида край устья и умбиликальной
области не наблюдается, однако сохранились на-
чальные обороты (Ketwetsuriya et al., 2020, рис. 13).
Этот вид также следует переместить в состав Ne-
maspira gen. nov.

Схожим типом скульптуры (наиболее гипер-
трофированном в этом ряду) обладает Globodoma
magna Mazaev, 2019 из нижней перми Предуралья.
Коллабральные элементы подчеркнуты только
ритмом интервалов между бугорками на много-
численных спиральных ребрах (Mazaev, 2019,
рис. 28). Строение начальных оборотов неизвест-
но, однако умбональная область отделена не-
сколькими спиральными канавками, колюмел-
лярный край резко наклонен к оси. Этот вид пе-
ремещен здесь в состав Nemaspira gen. nov.

Не менее пяти триасовых видов гастропод бы-
ли отнесены к роду Gosseletina. Э. Киттл (Kittl,
1891) описал из Карнийских Альп три вида:
G. calipso (Laube, 1868), G. fuchsi Kittl, 1891 и
G. fasciolata (Münster, 1841). Из них в составе Gos-
seletina К. Бандель (Bandel, 1991) оставил только
последний вид. Раковина этого вида обладает
коллабральными ребрышками над селенизоной и
спиральными канавками вокруг умбиликальной
области. Колюмелярная губа тонкая, отвернутая.
Пупок на взрослой раковине просматривается не
более чем на один оборот. Раковины этого вида
почти лишены элементов скульптуры, что сбли-
жает его с типовым видом Gosseletina. Однако он
отличается более широкой селенизоной, наличи-
ем пупка, а также присутствием спиральных ка-
навок вокруг умбиликальной области. Этот вид
включен здесь в состав Nemaspira gen. nov.
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Gosseletina? dangchangensis Tong et Erwin, 2001
был установлен из нижнего триаса Китая (Tong,
Erwin, 2001). Авторы вида сравнили его с G. fasci-
olata (Münster, 1841), указав на некоторые отли-
чия. Однако этот вид имеет узкую селенизону, ко-
торая заметно смещена к точке периферии оборо-
та. Положение селенизоны не позволяет включить
этот вид в состав семейства Gosseletinidae.

Признаки другого вида – G. obesa Pan, 1977 из
верхнего триаса Китая – сближают его с видами,
включенными здесь в Nemaspira gen. nov. Сохран-
ность оригинала не позволяет различить детали
строения скульптурных элементов. Предвари-
тельно вид перемещен, под вопросом, в состав
Nemaspira gen. nov.

СЕМЕЙСТВО GOSSELETINIDAE WENZ, 1938

ПОДСЕМЕЙСТВО GOSSELETININAE WENZ, 1938

Род Gosseletina Fischer, 1885

Gosseletia (non Gosseletia Barrois, 1882): Koninck, 1883,
с. 1270.

Gosseletina: Fischer, 1885, с. 850; Kittl, 1891, с. 205; Knight
et al., 1960, с. I210; Batten, 1966, с. 40.

Т и п о в о й  в и д – Pleurotomaria callosa Ko-
ninck, 1843, Бельгия, Визе, V3b.

Д и а г н о з. Раковина натиковидная, гладкая.
Селенизона умеренной ширины, плоская, огра-
ничена тонкими канавками, расположена замет-
но выше точки периферии оборота. Пупок за-
крыт развитым каллусом.

В и д о в о й  с о с т а в. Типовой вид.
С р а в н е н и е. Gosseletina отличается от Glo-

bodoma и Nemaspira gen. nov. гладкой раковиной
и более узкой селенизоной.

Род Globodoma Mazaev, 2006

Globodoma: Mazaev, 2006, с. 399.

Т и п о в о й  в и д – Globodoma yakowlewi Ma-
zaev, 2006; Россия, Архангельская обл.; пермь,
сакмарский ярус.

Д и а г н о з. Раковина очень тонкая, натико-
видная. Начальные обороты почти башенковид-
ные. Скульптура из спиральных элементов, пред-
ставленных в основном широкими спиральными
ребрами, чаще – лентами. Селенизона очень ши-
рокая, в сечении плоская или умеренно выпук-
лая; гладкая или орнаментирована очень тонки-
ми спиральными ребрами, редко – лунулами;
ограничена узкими канавками иногда в сочета-
нии с тонкими нитевидными спиральными реб-
рышками; расположена заметно выше точки пери-
ферии оборота. Вырезка относительно короткая.
Пупок если есть, то узкий и мелкий; умбиликаль-
ный каллус отсутствует.

В и д о в о й  с о с т а в. Кроме типового вида,
G. divesouralica (Golovkinski, 1868) из нижней и
средней перми Восточно-Европейского кратона.

С р а в н е н и е. Globodoma отличается от Gos-
seletina и Nemaspira gen. nov. башенковидными
начальными оборотами, узким и очень мелким
пупком.

Род Nemaspira Mazaev, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а – анаграмма от spironema.

Т и п о в о й  в и д – Nemaspira shamaevi sp. nov.;
Россия, Башкортостан, Шахтау; нижняя пермь,
пограничные отложения ассель/сакмара.

Д и а г н о з. Раковина натиковидная. Профиль
оборотов равномерно округлый или усложнен
подшовным валиком. Первые обороты телеокон-
ха низкие, равномерно округлые. Скульптура из
спиральных элементов. Коллабральные ребра
или бугорки, если есть, то развиты над селенизо-
ной. Селенизона широкая, в сечении плоская или
выпуклая, гладкая или орнаментирована очень
тонкими спиральными ребрами, ограничена уз-
кими канавками и/или тонкими нитевидными
спиральными ребрышками, расположена выше
точки периферии оборота. Вырезка относительно
короткая. Пупок если есть, то мелкий, просмат-
ривается только последний оборот, или закрыт
каллусом, последний крайне вариабелен.

В и д о в о й  с о с т а в. N. tornacensis (Koninck,
1883), N. globosa (Koninck, 1883), N. portlockiana
(Koninck, 1843) и N. nodosa Batten, 1966 из нижне-
го карбона Западной Европы; N. subglobosa (Hall,
1857), N. johnsoni (Thein et Nitecki, 1974), N. aspe-
niana (Girty, 1927) и Nemaspira ? sp. из миссисип-
пия США; N. spironema (Meek et Worthen, 1866) из
пенсильвания США; N. permiana (Batten, 1989) из
нижней и средней перми юго-запада США;
N. shamaevi sp. nov., N. skuini sp. nov. и N. magna
(Mazaev, 2019) из нижней перми Приуралья;
N. microstriata (Ketwetsuriya et al., 2020) из сред-
ней перми Таиланда; N. fasciolata (Münster, 1841)
из верхнего триаса Южных Альп; N.? obesa (Pan,
1977) из верхнего триаса Китая.

С р а в н е н и е. Nemaspira gen. nov. отличается
от Gosseletina развитой спиральной скульптурой
и более широкой селенизоной. От Globodoma но-
вый род отличается низкими начальными оборо-
тами, а также пупком, сквозь который, если он не
закрыт каллусом, просматривается один оборот.

Nemaspira shamaevi Mazaev, sp. nov.

Globodoma spironema (Meek et Worthen, 1866) [part.]: Ma-
zaev, 2019, c. 1270, рис. 27 d–g.
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Н а з в а н и е  в и д а – в честь коллекционера
окаменелостей Романа Шамаева (г. Рыбинск),
нашедшего экземпляр, послуживший голотипом.

Г о л о т и п – ПИН, № 5538/10-100, фоссили-
зированная раковина; Россия, Башкортостан,
Шахтау, местонахождение № 5538/10; нижняя
пермь, пограничные отложения ассель/сакмара.

О п и с а н и е (рис. 1). Раковина маленькая,
тонкая, из шести–семи округлых оборотов. На

последних двух оборотах формируется узкое
округлое плечо с бугорками, боковая поверхность
в целом равномерно выпуклая, в верхней части
(над селенизоной) прямая или резко вогнутая,
равномерно переходит в слабовыпуклую базаль-
ную поверхность. Шов тонкий, четкий, располо-
жен непосредственно под селенизоной предыду-
щего оборота.

Граница между протоконхом и ювенильными
оборотами не наблюдается. Диаметр первого обо-

Рис. 1. Nemaspira shamaevi gen. et sp. nov., все ×5, кроме б3 и г2: a – голотип ПИН, № 5538/10-100, фоссилизированная
раковина: a1 – вид обратный устью, а2 – вид с устья, а3 – наклонный вид снизу, а4 – наклонный вид сверху; б – пара-
тип ПИН, № 5538/10-124, латексный слепок: б1 – наклонный вид сверху, б2 – вид обратный устью, б3 – протоконх и
начальные обороты, ×20; в – паратип ПИН, № 5538/10-89, латексный слепок: в1 – вид обратный устью, в2 – наклон-
ный вид снизу; г – паратип ПИН, № 5538/10-8, латексный слепок: г1 – вид с устья, г2 – протоконх и начальные обо-
роты, ×20.
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рота около 0.2 мм. Ювенильные обороты гладкие,
равномерно округлые, на втором или третьем
обороте между узкой верхней поверхностью и бо-
ковой появляется очень слабое плечо.

Начиная с четвертого оборота, на плече фор-
мируются бугорки. Бугорки коллабрально вытя-
нуты; передняя часть бугорков почти прямая,
очень резкая, задняя часть бугорков пологая.
Спиральная скульптура между швом и селенизо-
ной сформирована четырьмя лентами, которые
разделены широкими канавками. Ленты в про-
филе умеренно выпуклые. Верхние три ленты
примерно равной ширины, пересекаются с кол-
лабральными бугорками и разбивают их на три
части. Нижняя лента узкая, гладкая, отделена от
селенизоны относительно резкой канавкой.

Боковая поверхность под селенизоной орна-
ментирована шестью спиральными лентами.
Третья лента маркирует точку периферии оборо-
та. Ленты в профиле выпуклые, разделены резки-
ми узкими канавками. Ширина верхней и ниж-
ней ленты в два раза меньше ширины лент между
ними, ширина остальных на 1/3 или 1/4 меньше
ширины селенизоны.

Селенизона широкая, умеренно выпуклая,
гладкая или с едва заметными тонкими лунулами,
отделена от остальной поверхности оборота рез-
кими канавками; рядом с ними на поверхности
селенизоны наблюдается по одной очень узкой
канавке.

Базальная поверхность орнаментирована ши-
рокой спиральной лентой (ее ширина почти рав-
на ширине селенизоны), а также пятью более уз-
кими лентами, расположенными вокруг умбили-
кальной поверхности. Ширина лент заметно
уменьшается по направлению к пупку, ленты раз-
делены узкими канавками, профиль лент ступен-
чатый, пологий край направлен к пупку. Умбили-
кальная область мелкая, пупок если есть, то ще-
левидный.

Края устья тонкие, глубина вырезки неизвест-
на. Колюмеллярный край длинный, тонкий, пря-
мой или слегка обратно S-образно изогнут, его
верхняя часть трубкообразно завернута. Нижняя
часть колюмеллярного края незначительно сме-
щена от оси, формирует тонкий каллус, который
покрывает всю умбиликальную поверхность в ви-
де спирально изогнутой площадки. Поверхность
каллуса покрыта отчетливыми мелкими бугорка-
ми. Линии роста едва различимы, наблюдаются
только на селенизоне и на боковой поверхности
под селенизоной, где они относительно резко
прозоциртно изогнуты.

Р а з м е р ы  в  м м:

С р а в н е н и е. Новый вид отличается от
N. skuini sp. nov. меньшими размерами, меньшим
отношением высоты раковины к высоте устья
(1.33), более глубокой умбональной областью,
спиральной скульптурой в виде широких лент,
более узкой поверхностью между швом и селени-
зоной (примерно вдвое шире селенизоны). От
N. spironema (Meek et Worthen) описанный вид
отличается спиральной скульптурой, представ-
ленной под селенизоной в виде широких лент.

З а м е ч а н и я. Строение и начало формиро-
вания селенизоны на начальных оборотах неиз-
вестно. Ранее был показан экземпляр с мелкой
вырезкой (Mazaev, 2019, рис. 27 a–c). Однако из-
за недостатка хорошо сохранившихся экземпля-
ров этого рода из Шахтау точная видовая принад-
лежность данного экземпляра неизвестна.

М а т е р и а л. Помимо голотипа, паратипы
ПИН №№ 5538/10-8, 5538/10-89, 5538/10-124, от-
печатки раковин; всего 12 экз. из типового место-
нахождения.

Nemaspira skuini Mazaev, sp. nov.

Globodoma spironema (Meek et Worthen, 1866) [part.]: Ma-
zaev, 2019, с. 1270, рис. 27 h–j.

Н а з в а н и е  в и д а – в память главного гео-
лога карьера Шахтау И.А. Скуина, нашедшего эк-
земпляр, послуживший голотипом.

Г о л о т и п – ПИН, № 5538/10-132, фоссили-
зированная раковина; Россия, Башкортостан,
Шахтау, местонахождение № 5538/10; нижняя
пермь, пограничные отложения ассель/сакмара.

О п и с а н и е (рис. 2). Раковина средних раз-
меров, тонкая, из шести-семи округлых оборо-
тов. Боковая поверхность в целом равномерно
выпуклая; хорошо развитые подшовные бугорки
маркируют широкий валик, который развит меж-
ду швом и селенизоной. Базальная поверхность
уплощенная, переход боковой поверхности в ба-
зальную плавный. Шов четкий, канальчатый, на
последних двух оборотах смещен от селенизоны
на расстояние, сопоставимое с шириной селени-
зоны.

Строение протоконха и ювенильных оборотов
неизвестно.

На последних четырех оборотах между швом и
селенизоной формируются коллабрально вытя-
нутые бугорки. На более ранних оборотах бугор-
ки хорошо выражены, на последующих утоньша-

Экз. № ds hs ha

ПИН 5538/10-100, голотип 10.1 9.9 7.4
ПИН 5538/10-8, паратип 6.0 5.2 3.9
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ются, трансформируются в коллабрально вытяну-
тые валики, а на последнем обороте – почти
исчезают. На предпоследнем обороте коллабраль-
ные валики наклонены слабо опистоклинно. Спи-
ральная скульптура над селенизоной состоит при-
мерно из восьми шнуровидных спиральных ребер,
разделенных широкими умеренно вогнутыми
межреберными промежутками. Ближе ко шву
толщина спиральных ребер заметно уменьшает-
ся. Нижние два или три спиральных ребра не пе-
ресекаются с коллабрально вытянутыми валика-
ми, остальные спиральные ребра возвышаются
над ними.

Боковая поверхность под селенизоной орна-
ментирована не менее чем шестью узкими спи-
ральными лентами, разделенными относительно
широкими канавками. Третья лента маркирует
точку периферии оборота. Ленты в профиле упло-
щенные. Ширина лент примерно одинаковая.

Селенизона широкая, в профиле выпуклая,
гладкая, с едва заметными тонкими лунулами; от-

делена от остальной поверхности оборота резки-
ми канавками, рядом с ними на поверхности се-
ленизоны наблюдается еще по одной очень узкой
канавке.

Базальная поверхность орнаментирована либо
такими же спиральными лентами, как и на боко-
вой поверхности оборота под селенизоной, либо
(на геронтической стадии) гладкая, вокруг пупка
орнаментирована примерно девятью шнуровид-
ными ребрами, с широкими межреберными про-
межутками. Умбиликальная область очень мел-
кая, пупок закрыт.

Края устья тонкие, вырезка мелкая, ее глубина
сопоставима с шириной селенизоны. Колюмел-
лярный край длинный, почти прямой, наклонен
к оси под углом чуть больше 30°, формирует упло-
щенный серповидный, спирально изогнутый кал-
лус. Линии роста очень тонкие, относительно рез-
ко прозоциртно изогнуты над селенизоной, и так
же резко прозоциртно изогнуты под селенизоной,
на базальной поверхности не наблюдаются.

Рис. 2. Nemaspira skuini gen. et sp. nov., все ×3: a – экз. ПИН, № 5538/7-165, латексный слепок: a1 – вид с устья, а2 –
вид обратный устью, а3 – наклонный вид снизу, а4 – наклонный вид сверху; б – экз. ПИН, № 5538/9-94, латексный
слепок, вид сбоку, наблюдается вырезка и грубые линии остановки роста; в – голотип ПИН, № 5538/10-132, фосси-
лизированная раковина: в1 – вид, обратный устью, в2 – наклонный вид снизу, в3 – наклонный вид сверху.
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Р а з м е р ы  в  м м:

С р а в н е н и е. Новый вид отличается от
N. shamaevi sp. nov. бóльшими размерами, бóль-
шим отношением высоты раковины к высоте
устья (1.6), мелкой умбиликальной областью, ко-
торая закрыта массивным каллусом, а также спи-
ральной скульптурой в виде шнуровидных или
широких ребер и более широкой поверхностью
между швом и селенизоной (примерно втрое ши-
ре селенизоны). От N. spironema (Meek et Worthen)
описанный вид отличается постепенным умень-
шением толщины подшовных коллабральных эле-
ментов, вплоть до полного их исчезновения.

З а м е ч а н и я. Экземпляров, с сохранивши-
мися начальными оборотами, нет.

В целом, имеющаяся выборка не позволяет
точно установить число элементов и особенности
строения спиральной скульптуры, поскольку все
отпечатки в той или иной степени покрыты тон-
кой коркой кристаллов кальцита. На голотипе,
представленном окаменевшей раковиной, спи-
ральные ребра на нижней части боковой поверхно-
сти оборота и на большей части базальной поверх-
ности отсутствуют. Их отсутствие может объяснять-
ся либо химической обработкой (И.А. Скуин
травил образец в кислоте), либо окатанностью ра-
ковины до захоронения, либо изменчивостью
или онтогенетическими изменениями.

Форма линий роста наблюдается только по ли-
ниям остановки роста на единственном экзем-
пляре (рис. 2, б). Строение устья и каллуса, не-
смотря на плохую сохранность, также наблюда-
ются только на одном экземпляре (рис. 2, a1, а3).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Шахтау; нижняя
пермь, пограничные отложения ассель/сакмара.

М а т е р и а л. Помимо голотипа, 2 экз. из ме-
стонахождения № 5538/7 и 1 экз. из местонахож-
дения № 5538/9.
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Revision of the Gastropods Family Gosseletinidae Wenz:
Genera Gosseletina Fischer, 1885, Globodoma Mazaev, 2006,

and Nemaspira gen. nov.
A. V. Mazaev

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

Two gastropods genera Globodoma Mazaev, 2006 and Gosseletina Fischer, 1885 are revised. As result several
Late Paleozoic species of Globodoma and most part species that previously were included in Gosseletina are
transferred in the new genus Nemaspira gen. nov. New genus includes 16 species. Lower Carboniferous of
west Europe: N. tornacensis (Koninck, 1883), N. globosa (Koninck, 1883), N. portlockiana (Koninck, 1843),
N. nodosa Batten, 1966. Mississippian of USA: N. subglobosa (Hall, 1857), N. johnsoni (Thein et Nitecki,
1974), N. aspeniana (Girty, 1927), Nemaspira ? sp. Pennsylvanian of USA – N. spironema (Meek et Worthen,
1866). Lower and middle Permian of south-west USA – N. permiana (Batten, 1989). Lower Permian of Cis-
uralia – N. shamaevi gen.et sp. nov., N. skuini gen. et sp. nov., N. magna (Mazaev, 2019). Middle Permian of
Tailand – N. microstriata (Ketwetsuriya et al., 2020). Upper Trias of south Alpian – N. fasciolata (Münster,
1841). Upper Trias of Chaina – N. ? obesa (Pan, 1977).

Keywords: Gastropoda, Gosseletinidae, Gesseletina, Globodoma, Nemaspira, morphology, systematics, Late
Paleozoic, Early Mezozoic
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Ревизованы представители рода Amphidonte Fischer de Waldheim, 1829 из апта и альба юго-западных
отрогов Гиссарского хребта. В апте род представлен новым видом A. mirkamalovi sp. nov., в альбе –
видом A. zachanensis Mirkamalov, 1966.
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ВВЕДЕНИЕ
Апт–альбский этап хорошо выделяется в эво-

люции меловых устриц. Он является переходным
между раннемеловым этапом (берриас–баррем-
ским), который характеризуется невысоким так-
сономическим разнообразием и широким рас-
пространением родов Aetostreon, Ceratostreon и
Rastellum (Dhondt et al., 1999; Косенко, Метел-
кин, 2020; Toscano, Lazo, 2020) и первым появле-
нием пикнодонтин (Kosenko, 2018), и позднемело-
вым (сеноман–маастрихтским), характеризую-
щимся максимальным для мезозоя разнообразием
устриц (только подсемейство Exogyrinae насчи-
тывает не менее семи таксонов родового/подро-
дового ранга: Amphidonte, Ceratostreon, Vultogry-
phaea, Costagyra, Exogyra, Rhynchostreon, Ilymato-
gyra) (Stenzel, 1971; Malchus, 1990, 1996; Aqrabawi,
1993; Dhondt et al., 1999; и др.). В апте и альбе про-
исходит быстрая радиация экзогирин, которая
приводит к появлению новых родов и видов (Mal-
chus, 1996). В это время широко распространяют-
ся роды Amphidonte и Gryphaeostrea, появляются
и быстро эволюционируют первые представители
трибы Exogyrini, расширяются ареалы пикнодон-
тин и, в то же время, сохраняются элементы, при-
сущие раннемеловому этапу (род Aetostreon).
Вместе с тем, апт–альбские устрицы менее изуче-
ны по сравнению с ранне- и позднемеловыми, и

ряд вопросов, связанных с происхождением, эво-
люцией и путями миграции ранних Exogyrini, до
сих пор остаются дискуссионными (Malchus,
1996). В связи с этим особый интерес представля-
ют новые данные по таксономическому составу,
стратиграфическому и палеобиогеографическому
распространению аптских и альбских устриц, в
особенности из восточных районов Тетиса, к ка-
ковым и относятся юго-западные отроги Гиссар-
ского хребта – устрицы оттуда менее исследованы.

Ранее меловые устрицы Гиссара изучались
Х.Х. Миркамаловым (1965, 1966, 1971а, б, 1986).
Им было проведено монографическое изучение
меловых устриц Гиссара, описаны новые роды и
виды, внесены существенные изменения в систе-
матику и филогению экзогир, а также показано
значение устриц для стратиграфии мела юго-за-
падных отрогов Гиссарского хребта. Особое вни-
мание Миркамалов уделял экзогирам, доминиро-
вавшим в меловых сообществах устриц Гиссара и
представленным родами Exogyra, Amphidonte,
Gyrostrea (в настоящее время род исключен из
подсемейства Exogyrinae), Pseudogyra и Rhyn-
chostreon. За прошедшее с выхода работ Мирка-
малова время изменились представления о систе-
матике меловых устриц, а также накопились но-
вые данные по их палеобиогеографическому и
стратиграфическому распространению (Freneix,

УДК 564.121+551.763.1
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1982; Malchus, 1990, 1996, 1998; Cooper, 1995, 1997;
Seeling, Bengtson, 1999; Kosenko, 2018; Косенко,
Метелкин, 2020; и др.). Кроме того, в работах
Миркамалова не всегда уделялось должное вни-
мание внутривидовой изменчивости устриц. Это
приводит к необходимости ревизии апт–альб-
ских устриц Гиссара.

Изучение нового представительного палеон-
тологического материала, переданного авторам
из Всероссийского научно-исследовательского
геологического института им. А.П. Карпинского
(ВСЕГЕИ), позволяет ревизовать таксономиче-
ский состав устриц из апта и альба юго-западных
отрогов Гиссарского хребта и на основе прове-
денной ревизии уточнить сведения об их страти-
графическом и палеобиогеографическом распро-
странении.

Настоящая статья представляет собой первую
статью из цикла, посвященного ревизии апт–
альбских устриц юго-западных отрогов Гиссар-
ского хребта. В ней мы подробно рассматриваем
представителей рода Amphidonte.

МАТЕРИАЛ
Материалом для исследования послужила

представительная коллекция устриц из апт–се-
номанских отложений юго-западных отрогов
Гиссарского хребта, собранная в разные годы со-
трудниками ВСЕГЕИ и в 2015 г. переданная для
изучения в Институт нефтегазовой геологии и
геофизики им. А.А. Трофимука СО РАН (ИНГГ)
Т.Н. Богдановой. Значительную часть коллекции
составляют аптские и альбские устрицы, сено-
манские устрицы немногочисленны. Коллекция
происходит из семи обнажений (рис. 1), насчиты-
вает около 650 раковин хорошей сохранности, ко-
торые характеризуются точной географической и
стратиграфической привязкой (к пачкам свит,
большинство из которых охарактеризовано на-
ходками аммонитов).

СВЕДЕНИЯ О СТРАТИГРАФИИ 
АПТА–СЕНОМАНА ЮГО-ЗАПАДНЫХ 

ОТРОГОВ ГИССАРСКОГО ХРЕБТА
Апт–сеноман юго-западных отрогов Гиссара

представлен кундалянгтауской, лялимканской,
калигрекской, кулькамышской, чаршангинской,
каламазарской, лучакской, аккапчигайской, ши-
рабадской и тюбегатанской свитами (Стратигра-
фический…, 2001).

Кундалянгтауская свита согласно залегает на
мачайской свите позднебарремского возраста.
Свита сложена внизу глинами серыми и темно-
серыми с прослоями глинистых известняков,
вверху – чередованием алевролитов, глин, зеле-

новато- и коричневато-серых известняков. Ран-
неаптский возраст свиты установлен по наход-
кам аммонитов Deshayesites ex gr. antiquas Bog-
danova, 1983.

Лялимканская свита согласно залегает на кун-
далянгтауской свите. Свита сложена красными и
серыми алевролитами и глинами с прослоями из-
вестняков и гипсов. Мощность ее 25–70 м. Свита
охарактеризована фораминиферами и остракода-
ми Antepaijenborchella praealta turkmenica (An-
dreev, 1988), также содержит комплекс спор и
пыльцы. По находкам микрофауны свита датиро-
вана началом среднего апта.

Калигрекская свита согласно залегает на ля-
лимканской. Свита сложена серыми глинами,
алевролитами, песчаниками с прослоями извест-
няков и красноцветных песчаников. Мощность
свиты 40–95 м. Ее среднеаптский возраст установ-
лен по находкам аммонитов Parahoplites melchioris
(Anthula, 1899).

Кулькамышская (=беглярская) свита с размы-
вом залегает на калигрекской свите. Свита сложе-
на конгломератами, гравелитами, песчаниками с
прослоями глин и ракушняков. Мощность 10–
20 м. Позднеаптский возраст свиты установлен
по находкам аммонитов Acanthohoplites nolani
(Seunes, 1887).

Чаршангинская свита согласно залегает на
кулькамышской свите. Чаршангинская свита
подразделена на две подсвиты. Нижняя сложена
темно-серыми глинами с конкрециями мощно-
стью 30–75 м. Ее позднеаптский возраст установ-
лен по находкам аммонитов Hypacanthoplites
jacobi Collet, 1907, H. karlukensis Luppov, 1961,
H. elegans Fritel, 1906. Верхняя подсвита сложена
темно- и зеленовато-серыми глинами с прослоя-
ми алевролитов и песчаников, в основании с фос-
форитовой галькой и переотложенными (из ниж-
ней подсвиты) ядрами аммонитов, морских дву-
створчатых моллюсков и гастропод. Ее мощность
10–35 м. По находкам аммонитов Douvilleiceras
scabrosum Casey, 1962 возраст подсвиты установ-
лен как начало раннего альба.

Каламазарская свита согласно залегает на чар-
шангинской. Каламазарская свита сложена тем-
но- и зеленовато-серыми глинами с прослоями
песчаников, известняков, ракушняков, участка-
ми с прослоями красновато-коричневых алевро-
литов. Мощность 25–85 м. Раннеальбский воз-
раст свиты установлен по находкам аммонитов
Douvilleiceras mammilatum (Schlotheim, 1813), Cle-
oniceras mangyshlakensis Luppov, 1949.

Лучакская свита с размывом залегает на кала-
мазарской. Лучакская свита сложена переслаива-
ющимися зеленовато-серыми карбонатными
глинами и ракушняками. Мощность 50–120 м.
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Рис. 1. Местоположение разрезов апта и альба в юго-западных отрогах Гиссарского хребта, охарактеризованных на-
ходками устриц.
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Среднеальбский возраст свиты установлен по на-
ходкам аммонитов Hoplites cf. baylei Spath, 1925,
H. dentatus (Sowerby, 1821), Epihoplites trapezoida-
lis Luppov, 1961. Верхняя часть относится к верх-
нему альбу по находкам Anahoplites rossicus.

Аккапчигайская свита согласно залегает на лу-
чакской свите. Свита сложена глинами темно- и
зеленовато-серыми с тонкими (0.1–0.4 м) про-
слоями ракушняков. Мощность свиты 30–135 м.
Позднеальбский возраст свиты установлен по на-
ходкам аммонитов Mortoniceras inflatum gibbosum
Spath, 1930, Hysteroceras carinatum Spath, 1922, Se-
menovites michalskii (Semenov, 1899).

Ширабадская свита согласно залегает на ак-
капчигайской. Свита сложена известняками, пес-
чаниками серыми, зеленовато-серыми с прослоя-
ми глин, в средней части – с прослоями гипсов и
красных глин. Мощность 20–60 м. Позднеальб-

ский возраст свиты установлен по аммонитам
Karamaiceras kolbajensis Sokolov, 1967.

Тюбегатанская (=дербентская) свита согласно
залегает на ширабадской. Свита сложена серыми
и зеленовато-серыми глинами с прослоями (0.3–
1.5 м) песчаников и ракушняков. Мощность 60–
190 м. Сеноманский возраст свиты установлен по
находкам аммонитов Karamaites gaurdakensis Lup-
pov, 1963 и Mediasiaceras beliakovae Iljin, 1975.

ОБСУЖДЕНИЕ

В результате изучения коллекции уточнены
сведения о таксономическом составе устриц в ап-
те–сеномане юго-западных отрогов Гиссарского
хребта и об их стратиграфическом распростране-
нии (рис. 2).

Рис. 2. Стратиграфическое распространение устриц в апте–сеномане юго-западных отрогов Гиссарского хребта.
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Из апта определены Pseudogyra pennata Mirka-
malov, 1971, Ceratostreon trigonalis (Mirkamalov,
1971), Oscillopha eos (Coquand, 1869), Amphidonte
mirkamalovi sp. nov., Costagyra luppovi (Mirka-
malov, 1963), Aetostreon sp. и Ceratostreon sp. Так-
же Миркамалов (1966) указывал на присутствие
устриц Aetostreon ex gr. caucasicum (Mordvilko,
1960) [в настоящее время это видовое название
признано синонимом вида Aetostreon mordvilkoae
(Muzapharova, 1953)] (Атлас…, 2004).

Из альба определены Pseudogyra pennata, Cera-
tostreon trigonalis, Costagyra luppovi, Oscillopha eos
и Amphidonte zachanensis Mirkamalov, 1966. Кроме
того, Миркамалов (1966) описал из альба вид
Costagyra canensis (Mirkamalov, 1966).

Из сеномана определены Oscillopha dichotoma
(Bayle, 1849), Amphidonte sp., Costagyra luppovi,
Pycnodonte (s. l.) sp. и Rhynchostreon sp.

Ниже представлены результаты ревизии пред-
ставителей рода Amphidonte (рис. 2).

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

RAFINESQUE, 1815
СЕМЕЙСТВО GRYPHAEIDAE VIALOV, 1936

ПОДСЕМЕЙСТВО EXOGYRINAE VIALOV, 1936

Род Amphidonte Fischer de Waldheim, 1829

Д и а г н о з. Гладкие или с концентрической
скульптурой роста экзогиры с хоматами, разви-
тыми вдоль всего внутреннего периметра смыч-
ного края. Для микроструктуры характерно при-
сутствие правильной листоватой структуры “се-
ледочная кость”.

Amphidonte zachanensis Mirkamalov, 1966

Табл. III, фиг. 6–12; табл. IV, фиг. 1–10 (см. вклейкy)

Amphidonta conica: Винокурова, 1963, с. 246, табл. VII,
фиг. 3–7.

Amphidonte conica: Миркамалов, 1966, с. 68, табл. VII,
фиг. 6–8, табл. IX, фиг. 8–12, табл. X, фиг. 7–8, табл. XIV,
фиг. 11–12.

Amphidonte arduennensis: Миркамалов, 1966, с. 70,
табл. VIII, фиг. 7–11; 1986, с. 63, табл. XVIII, фиг. 2–3.

Amphidonte arduennensis var. zeravschanica: Миркамалов,
1966, с. 71, табл. VIII, фиг. 12–17.

Amphidonte zachanensis: Миркамалов, 1966, с. 71,
табл. VIII, фиг. 1–6; 1986, с. 63, табл. IX, фиг. 1–2,
табл. XVIII, фиг. 8.

Amphidonte chaliotidea: Миркамалов, 1986, с. 62, табл. VI,
фиг. 5, 8, табл. XVIII, фиг. 7.

Г о л о т и п – Ин-т геологии и разведки нефтя-
ных и газовых месторождений (ИГИРНИГМ),
№ 19; Узбекистан, юго-западные отроги Гиссар-
ского хребта, пос. Дербент; средний альб (Мирка-
малов, 1966, табл. VIII, фиг. 3).

О п и с а н и е. Раковина от маленьких до сред-
них размеров (высота раковины от 10 до 54 мм,
длина от 11 до 50 мм), вытянутая в высоту, тре-

угольно-овальной формы, неравносторонняя,
неравностворчатая.

Левая створка сильно выпуклая (коэффициент
выпуклости Вып/Д от 0.4 до 0.86; среднее значе-
ние – 0.65), от треугольно-овального до овально-
го и уховидного очертания. Передненижний край
округлый, задний прямой, иногда вогнутый или
слегка выпуклый. Макушка массивная, прижата
к заднему краю створки, не выступает за плос-
кость смыкания створок. Площадка прирастания
от небольшого до среднего размера, расположена
вблизи макушки. От макушки к нижнему краю
протягивается киль. Киль становится четким по
мере роста раковины: у маленьких раковин он
округлый, у крупных становится острым, иногда
бугорчатым за счет сильно выраженных чешуй
нарастания. Скульптура раковины представлена
концентрическими линиями нарастания, с воз-
растом переходящими в грубые чешуи роста, ко-
торые образуют на киле бугорки, более обозна-
ченные у крупных раковин. Примакушечная по-
лость хорошо развита. Под замочной площадкой
у заднего края имеется небольшая парадонталь-
ная выемка. Отпечаток мускула-замыкателя тре-
угольно-овальной формы, расположен вблизи
заднего края и слегка смещен к нижнему краю.
Смычной край узкий. По периметру смычного
края имеются хорошо проявленные прямые хо-
маты. Отпечаток мускула Квенштедта на изучен-
ном материале не наблюдался.

Правая створка слабовыпуклая, уховидного
очертания. Передненижний край округлый, зад-
ний край прямой или слегка выпуклый. Перед-
ний край створки утолщен за счет плотно прижа-
тых друг к другу слоев нарастания раковины. К
переднему краю створки зачастую приурочены
реликтовые хоматы. Скульптура створки пред-
ставлена концентрическими линиями роста.
Между замочной площадкой и внутренней ча-
стью створки имеется перегиб. Смычной край уз-
кий, сзади он расширяется и образует небольшую
платформу, покрытую пустулообразными хома-
тами. Вдоль внутреннего периметра смычного
края имеются хорошо выраженные прямые хома-
ты. На задневерхнем крае под замочной площад-
кой имеется зубовидный выступ, соответствую-
щий парадонтальной выемке на левой створке.
Зубовидный выступ покрыт хоматами. Отпечаток
мускула-замыкателя небольшого размера, тре-
угольно-округлой формы, расположен вблизи
заднего края и слегка смещен к нижнему краю
створки.

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

№ экз. В Д Вып В/Д Вып/Д

2105/42 26 19 12 1.39 0.65
2105/51 45 34 28 1.32 0.81
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И з м е н ч и в о с т ь. Возрастной изменчиво-
сти подвержена скульптура роста. У маленьких
раковин она представлена тонкими линиями на-
растания, в то время как у крупных раковин
скульптура роста грубая, представлена чешуями
роста. Кроме того, с возрастом изменяется сте-
пень выраженности киля: у маленьких раковин
он округлый, у крупных становится хорошо выра-
женным. Степень выпуклости раковин также ме-
няется с возрастом: мелкие раковины относитель-
но более выпуклые по сравнению с крупными.

Внутривидовая изменчивость затрагивает в
основном очертания раковин. Очертания мелких
раковин изменяются от треугольно-овальных,
вытянутых в высоту, до треугольно-овальных,
вытянутых в длину. Очертания крупных раковин
более однообразны, все они вытянуты в высоту.

С р а в н е н и е. A. zachanensis наиболее близок
к широко распространенному в сеномане Европы
(за исключением Средиземноморья) виду A. hali-
otideum (Sowerby, 1813) (Sowerby, 1813, с. 67, табл. 25,
фиг. 1–5; Собецкий, 1977, с. 160–161, табл. 15,
фиг. 1–3). A. zachanensis отличается от этого вида
более широкой раковиной, сильно развитым, за-
частую бугорчатым килем, меньшим размером
площадки прирастания, менее выраженной зад-
ней платформой и грубой концентрической
скульптурой роста.

От A. humboldtii Fischer de Waldheim, 1829
(Fischer de Waldheim, 1829, с. 177, фиг. 1; Собец-
кий, 1977, с. 159–160, табл. 14, фиг. 15), распро-
страненного в сеномане Русской платформы, от-
личается развитым килем и грубой концентриче-
ской скульптурой роста.

По наличию хорошо обозначенного киля опи-
сываемый вид похож на A. malchusi Cooper, 1997
(Cooper, 1997, с. 10–14, рис. 10–12) из верхов аль-
ба (зона Stoliczkaia dispar) Юго-Восточной Афри-
ки, от которого отличается менее завернутой ма-
кушкой, грубой концентрической скульптурой
роста, наличием выраженной площадки прирас-
тания, отсутствием радиальной борозды (сульку-

2105/60 21 19 13 1.11 0.68
2105/78 27 21 13 1.24 0.61
2105/114 21 19 12 1.06 0.63
2105/115 21 18 11 1.19 0.64
2105/172 25 21 12 1.16 0.57
2105/179 50 42 18 1.17 0.44
2105/186 46 34 24 1.38 0.71
2105/190 30 25 17 1.18 0.65
2105/198 27 22 15 1.27 0.69
2105/202 36 30 25 1.18 0.82
2105/223 24 20 14 1.19 0.72
2105/238 47 38 31 1.24 0.82

№ экз. В Д Вып В/Д Вып/Д са) и теребратулоидной складки на нижнем крае
раковины.

От A. mirkamalovi sp. nov. отличается менее за-
вернутой макушкой, треугольно-овальной фор-
мой отпечатка мускула-замыкателя и более выра-
женным килем. От A. conica описываемый вид от-
личается более обозначенным килем, треугольно-
овальной формой отпечатка мускула-замыкателя
и характером скульптуры роста. У A. conica
скульптура представлена концентрическими ли-
ниями нарастания, а для A. zachanensis характер-
ны более проявленные грубые чешуи нарастания.

З а м е ч а н и я. Экземпляры A. zachanensis c
хорошо развитым килем напоминают представи-
телей рода Aetostreon Bayle, 1878. От них описыва-
емый вид отличается наличием хомат по всему
периметру смычного края, субтреугольным отпе-
чатком мускула-замыкателя, смещенным к зад-
нему краю, гораздо более закрученными правыми
створками, а также выраженным выступом пе-
реднего края правой створки, образованным на-
слаивающимися друг на друга слоями раковины.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Альб юго-западных
отрогов Гиссарского хребта.

М а т е р и а л. 131 раковина из каламазарской
свиты (Кампрекское ущелье – 38 экз., колодец
Бегляр – 34 экз., Гаурдак – 36 экз., колодец Огул-
бек – 23 экз.); 39 раковин из лучакской свиты
(Кундалянгтау – 24 экз., Бегляр – 4 экз., Гаурдак –
11 экз.); две раковины из верхов лучакской свиты
(Кампрекское ущелье).

Amphidonte mirkamalovi Metelkin et Kosenko, sp. nov.

Табл. III, фиг. 1–5

Н а з в а н и е  в и д а – в память палеонтолога
Х.Х. Миркамалова, специалиста по стратиграфии
мела и меловым двустворчатым моллюскам Cред-
ней Азии.

Г о л о т и п – ЦКП “Геохрон” (ИНГГ СО РАН),
№ 2105/11; Узбекистан, юго-западные отроги
Гиссарского хребта, Кампрекское ущелье; верх-
ний апт, чаршангинская свита. ZooBank LSID:
urn:lsid:zoobank.org:act:D39AA260-D1FF-4206-96DB-
4EFEEB16AB48.

О п и с а н и е. Раковина маленького размера
(от 16 до 32 мм в высоту, средняя высота – 24 мм),
вытянутая в высоту (коэффициент вытянутости в
высоту В/Д варьирует от 1.02 до 1.21; среднее зна-
чение – 1.13), уховидно-овального очертания,
очень толстостенная, неравностворчатая, нерав-
носторонняя.

Левая створка сильновыпуклая (коэффициент
выпуклости от 0.46 до 0.72; среднее значение –
0.59), треугольно-овального очертания. Передне-
нижний край округлый, задний прямой или сла-
бовогнутый. Макушка очень массивная, закру-
ченная в геликоидальную спираль, прижата к зад-
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нему краю. Площадка прирастания отсутствует.
От макушки к задненижнему краю протягивается
округлый киль, развитый одинаково на всех ста-
диях онтогенеза. Скульптура раковины представ-
лена концентрическими линиями роста. Прима-
кушечная полость хорошо выражена. Отпечаток
мускула-замыкателя небольшого размера, округ-
лой формы. Он расположен ближе к заднему
краю и равноудален от верхнего и нижнего краев.
Смычной край узкий, немного расширяется на
заднем крае створки. Имеется небольшая пара-
донтальная выемка. По периметру смычного края
расположены прямые хоматы. На заднем крае в
месте расширения створки они становятся черве-
образными. Отпечаток мускула Квенштедта на
изученном материале не наблюдался.

Правая створка слабовыпуклая, имеет уховид-
ную форму. Передний край створки утолщен за
счет плотно прижатых друг к другу слоев нараста-
ния раковины. К переднему краю створки зача-
стую приурочены реликтовые хоматы. Скульпту-
ра правой створки представлена концентриче-
скими линиями роста. Смычной край узкий, у
заднего края образует расширение. Прямые хома-
ты расположены по внутреннему периметру
смычного края. На задневерхнем крае имеется зу-
бовидный выступ, соответствующий парадон-
тальной выемке на левой створке. На поверхно-
сти зубовидного выступа имеются хоматы. Отпе-
чаток мускула-замыкателя небольшого размера,
имеет трапециевидно-округлую форму, равно-
удален от верхнего и нижнего края.

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. Описываемый вид отличается
от A. zachanensis толстостенностью раковины,
массивной, завернутой в геликоидальную спираль
макушкой, сглаженным округлым килем и более
тонкой концентрической скульптурой роста.

От широко распространенного в верхах ниж-
него мела – сеномане Северного полушария вида
A. conica (Sowerby) (Sowerby, 1813, с. 69, табл. 26,
фиг. 3) описываемый вид отличается более мас-

№ экз. В Д Вып В/Д Вып/Д

2105/1 (Голотип) 32 28 16 1.15 0.58
2105/2 19 18 9 1.09 0.53
2105/4 26 24 13 1.09 0.53
2105/5 28 25 17 1.14 0.70
2105/13 26 25 11 1.02 0.46
2105/14 23 20 12 1.16 0.61
2105/19 21 18 11 1.15 0.63
2105/21 24 20 13 1.16 0.63
2105/23 23 19 9 1.21 0.48
2105/28 18 16 11 1.14 0.67
2105/29 19 17 12 1.16 0.72

сивной макушкой, закрученной в геликоидаль-
ную спираль, вытянутыми в высоту очертаниями
раковины и более сглаженным килем.

З а м е ч а н и я. Сильно закрученная геликои-
дальная макушка левой створки делает описывае-
мый вид похожим на виды рода Ilymatogyra Sten-
zel, 1971 (Stenzel, 1971, с. N1119; Malchus, 1990,
с. 119; Aqrabawi, 1993, с. 69), но отличается от них
хоматами, развитыми вдоль всего периметра
смычного края, и присутствием простой листова-
той структуры “селедочная кость” (herringbone
regular foliated microstructure) в микроструктуре
раковины.

М а т е р и а л. 34 левые створки и четыре пра-
вые створки хорошей сохранности из типового
местонахождения.

* * *
Авторы благодарны Т.Н. Богдановой за пере-

данную для изучения коллекцию устриц, а также
за полезные советы, помощь в подборе литерату-
ры и замечания при работе над гиссарской кол-
лекцией.

Работа выполнена при поддержке Китайской
академии геологических наук (проект DD20190009),
Национального фонда естественных наук Китая
(проект 41730317) и проекта ФНИ № 0331-2019-
0004 “Палеонтология, стратиграфия, биогеогра-
фия бореальных и смежных с ними палеобассей-
нов и комплексное обоснование усовершенство-
вания региональных стратиграфических схем ме-
зозоя и кайнозоя Сибири”. Работа является
вкладом в проект UNESCO-IUGS 679.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Атлас важнейших групп фауны мезозойско-кайнозой-
ских отложений Северного Кавказа и Предкавказья.
СПб.: Изд-во ВСЕГЕИ, 2004. 126 с.
Винокурова Е.Г. Меловые двустворчатые и головоно-
гие моллюски из юго-западных отрогов Гиссарского
хребта // Стратиграфия и палеонтология Узбекистана
и сопредельных районов. Ташкент: Изд-во АН УзССР,
1963. С. 233–262.
Косенко И.Н., Метелкин Е.К. Раннемеловые устрицы
Мангышлака: таксономический состав, стратиграфи-
ческое и палеобиогеографическое распространение //
Палеонтол. журн. 2020. № 3. С. 20–31.
Миркамалов Х.Х. Устрицы альбских отложений юго-за-
падных отрогов Гиссарского хребта // Бюлл. МОИП,
отд. геол. 1965. Т. 40. № 6. С. 97–107.
Миркамалов Х.Х. Экзогиры, их систематика и значение
для стратиграфии меловых отложений юго-западных
отрогов Гиссарского хребта. Ташкент: ФАН УзССР,
1966. 133 с.
Миркамалов Х.Х. Устрицы окузбулакской свиты (бар-
рем) юго-западных отрогов Гиссарского хребта //
Бюлл. МОИП, отд. геол. 1971а. Т. 46. № 1. С. 114–123.



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 6  2021

АПТ–АЛЬБСКИЕ УСТРИЦЫ ЮГО-ЗАПАДНЫХ ОТРОГОВ ГИССАРСКОГО ХРЕБТА 31

Миркамалов Х.Х. Новые виды семейства устричных
юго-западных отрогов Гиссарского хребта // Палеон-
тол. журн. 1971б. № 2. С. 36–40.
Миркамалов Х.Х. Стратиграфия и фауна меловых отло-
жений юго-западных отрогов Гиссарского хребта.
Ташкент: ФАН УзССР, 1986. 104 с.
Собецкий В.А. Двустворчатые моллюски позднемело-
вых платформенных морей юго-запада СССР. М.:
Недра, 1977. 256 с.
Стратиграфический словарь Узбекистана. Ташкент:
ГИДРОИНГЕО, 2001. 580 с.
Aqrabawi M. Oysters (Bivalvia-Pteriomorphia) of the Up-
per Cretaceous rocks in Jordan. Palaeontology, stratigraphy
and comparison with the Upper Cretaceous oysters of
Northwest Europe // Mitt. Geol.-Paläontol. Inst. Univ.
Hamburg. 1993. Bd 75. P. 1–135.
Cooper M.R. Exogyrid oysters (Bivalvia: Gryphaeoidea)
from the Cretaceous of southeast Africa. Part 1 // Durban
Mus. Novit. 1995. V. 20. P. 1–48.
Cooper M.R. Exogyrid oysters (Bivalvia: Gryphaeoidea)
from the Cretaceous of southeast Africa. Part 2 // Durban
Mus. Novit. 1997. V. 22. P. 1–31.
Dhondt A.V., Malchus N., Boumaza L. et al. Cretaceous oys-
ters from North Africa: origin and distribution // Bull. Soc.
Géol. Fr. 1999. V. 170. № 1. P. 67–76.
Fischer de Waldheim G. Sur les fossils des corps organisés //
Bull. Soc. Imp. Natur. Moscou. 1829. V. 1. № 2. P. 27–32.
Freneix S. Disparité microstructurale du test entre Gry-
phaeostrea et Gyrostrea (huitres du Crétacé–Miocène).

Novelle classification du genres // Ann. Paléontol. (In-
vertébr.). 1982. V. 66. № 3. P. 67–134.
Kosenko I.N. The origin of the Pycnodonteinae and rela-
tionship between gryphaeas and true pycnodontes // Acta
Palaeontol. Pol. 2018. V. 63. № 4. P. 769–778.
Malchus N. Revision der Kreide-Austern (Bivalvia: Pterio-
morphia) Ägyptens (Biostratigraphie, Systematik) // Ber-
lin. Geowiss. Abh. Reihe A. 1990. Bd 125. S. 1–231.
Malchus N. Palaeobiogeography of Cretaceous oysters (Bi-
valvia) in the Western Tethys // Mitt. Geol.-Paläontol. Inst.
Univ. Hamburg. 1996. Bd 77. P. 165–181.
Malchus N. Multiple parallel evolution and phylogenetic
significance of shell chambers and chomata in the Ost-
reoidea (Bivalvia) // Bivalves: An Eon of Evolution. Kan-
sas: Univ. Calgary Press, 1998. P. 393–407.
Seeling J., Bengston P. Cenomanian oysters from the Sergipe
Basin, Brazil // Cret. Res. 1999. V. 20. № 6. P. 747–765. 
https://doi.org/10.1006/cres.1999.0190
Sowerby J. The Mineral Conchology of Great Britain. L.:
Meredith, 1813. 234 p.
Stenzel H.B. Oysters // Treatise on Invertebrate Paleontolo-
gy. Part N. Mollusca 6 (Bivalvia). V. 3 / Ed. Moore R.C.
Boulder: Geol. Soc. America, Univ. Kansas Press, 1971.
P. N953–N1124.
Toscano A.G., Lazo D.G. Taxonomic revision and palaeo-
biogeographic affinities of Berriasian–Valanginian oysters
from the Vaca Muerta and Mulivhinco formations, south-
ern Mendoza, Neuquen Basin, Argentina // Cret. Res.
2020. V. 109. 104358. 
https://doi.org/10.1016/j.cretres.2019.104358

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I I I
Узбекистан, юго-западные отроги Гиссарского хребта. Все изображения даны в натуральную величину, кроме фиг. 1в и 5в.
Фиг. 1–5. Amphidonte mirkamalovi sp. nov.: 1 – экз. ЦКП “Геохрон” (ИНГГ СО РАН), № 2105/36, правая створка: 1а –
внутренняя поверхность, 1б – внешняя поверхность, 1в – увеличенная фотография; 2 – экз. ЦКП “Геохрон” (ИНГГ
СО РАН), № 2105/37, правая створка: 2а – внутренняя поверхность, 2б – внешняя поверхность; 3 – экз. ЦКП “Гео-
хрон” (ИНГГ СО РАН), № 2105/10, правая створка: 3а – внутренняя поверхность, 3б – внешняя поверхность; 4 –
экз. ЦКП “Геохрон” (ИНГГ СО РАН), № 2105/14, левая створка: 4а – внешняя поверхность, 4б – внутренняя поверх-
ность; 5 – голотип ЦКП “Геохрон” (ИНГГ СО РАН), № 2105/11, левая створка: 5а – внешняя поверхность, 5б – внут-
ренняя поверхность, 5в – увеличенная фотография, вид на замочную площадку; все – Кампрекское ущелье; верхний
апт, чаршангинская свита.
Фиг. 6–12. Amphidonte zachanensis Mirkamalov, 1966: 6 – экз. ЦКП “Геохрон” (ИНГГ СО РАН), № 2105/54, левая
створка: 6а – внешняя поверхность, 6б – внутренняя поверхность; колодец Бегляр; нижний альб, каламазарская сви-
та; 7 – экз. ЦКП “Геохрон” (ИНГГ СО РАН), № 2105/53, левая и правая створки: 7а – внешняя поверхность левой
створки, 7б – внутренняя поверхность левой створки, 7в – внутренняя поверхность правой створки, 7г – внешняя по-
верхность правой ствopки; колодец Бегляр; нижний альб, каламазарская свита; 8 – экз. ЦКП “Геохрон” (ИНГГ СО
РАН), № 2105/201, правая створка: 8а – внутренняя поверхность, 8б – внешняя поверхность; Кансай, Гаурдак; сред-
ний альб, лучакская свита; 9 – экз. ЦКП “Геохрон” (ИНГГ СО РАН), № 2105/110, правая створка: 9а – внутренняя
поверхность, 9б – внешняя поверхность; Кансай, Гаурдак; нижний альб, каламазарская свита; 10 – экз. ЦКП “Гео-
хрон” (ИНГГ СО РАН), № 2105/176, правая створка: 10а – внутренняя поверхность, 10б – внешняя поверхность; Кан-
сай, Гаурдак; средний альб, лучакская свита; 11 – экз. ЦКП “Геохрон” (ИНГГ СО РАН), № 2105/51, левая створка:
11а – внешняя поверхность, 11б – внутренняя поверхность; колодец Бегляр; нижний альб, каламазарская свита; 12 –
экз. ЦКП “Геохрон” (ИНГГ СО РАН), № 2105/181, правая створка: 12а – внутренняя поверхность, 12б – внешняя по-
верхность, 12в – вид на передний край створки; Кундалянгтау; средний альб, лучакская свита.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I V
Узбекистан, юго-западные отроги Гиссарского хребта. Все изображения даны в натуральную величину, кроме фиг. 1в и 2в.
Фиг. 1–10. Amphidonte zachanensis Mirkamalov, 1966: 1 – экз. ЦКП “Геохрон” (ИНГГ СО РАН), № 2105/233, правая
створка: 1а – внутренняя поверхность, 1б – внешняя поверхность, 1в – увеличенная фотография, внутренняя поверх-
ность; колодец Огулбек; средний альб, лучакская свита; 2 – экз. ЦКП “Геохрон” (ИНГГ СО РАН), № 2105/111, правая
створка: 2а – внутренняя поверхность, 2б – внешняя поверхность, 2в – увеличенная фотография, внутренняя поверх-
ность; Кансай, Гаурдак; нижний альб, каламазарская свита; 3 – экз. ЦКП “Геохрон” (ИНГГ СО РАН), № 2105/154,
правая створка: 3а – внутренняя поверхность, 3б – внешняя поверхность; колодец Огулбек; нижний альб, каламазар-
ская свита; 4 – экз. ЦКП “Геохрон” (ИНГГ СО РАН), № 2105/202, левая и правая створки: 4а – внешняя поверхность
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левой створки, 4б – внешняя поверхность правой створки; колодец Огулбек; средний альб, лучакская свита; 5 –
экз. ЦКП “Геохрон” (ИНГГ СО РАН), № 2105/147, левая створка: 5а – внешняя поверхность, 5б – внутренняя поверх-
ность; колодец Огулбек; нижний альб, каламазарская свита; 6 – экз. ЦКП “Геохрон” (ИНГГ СО РАН), № 2105/41, ле-
вая створка: 6а – внешняя поверхность, 6б – внутренняя поверхность; колодец Бегляр; нижний альб, каламазарская
свита; 7 – экз. ЦКП “Геохрон” (ИНГГ СО РАН), № 2105/192, правая створка: 7а – внутренняя поверхность, 7б –
внешняя поверхность; Кампрекское ущелье; средний альб, лучакская свита; 8 – экз. ЦКП “Геохрон” (ИНГГ СО
РАН), № 2105/239, правая и левая створки: 8а – внутренняя поверхность правой створки, 8б – внешняя поверхность
правой створки, 8в – внешняя поверхность левой створки, 8г – внутренняя поверхность левой створки; Кампрекское
ущелье; верхний альб, лучакская свита; 9 – экз. ЦКП “Геохрон” (ИНГГ СО РАН), № 2105/185, правая створка: 9а –
внутренняя поверхность, 9б – внешняя поверхность; Кампрекское ущелье; средний альб, лучакская свита; 10 – экз.
ЦКП “Геохрон” (ИНГГ СО РАН), № 2105/180, левая и правая створки: 10а – внешняя поверхность левой створки,
10б – внешняя поверхность правой створки; Кундалянгтау; средний альб, лучакская свита.

Aptian–Albian Oysters from the Southwestern Spurs of the Gissar Ridge.
Part 1. Genus Amphidonte Fisher de Waldheim

E. K. Metelkin1, 2, I. N. Kosenko1, 2, 3

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

2Novosibirsk state university, Novosibirsk, 630090 Russia
3Nanjing Institute of Geology and Paleontology, Chinese Academy of Sciences, Nanjing, Xuanwu, Jiangsu, 210008 China

The representatives of the genus Amphidonte Fischer de Waldheim, 1829 from the Aptian and Albian of the
southwestern spurs of the Gissar Ridge were revised. In the Aptian, the genus is represented by a new species
A. mirkamalovi sp. nov. described in the article and in the Albian—by the species A. zachanensis Mirkamalov,
1966.

Keywords: Bivalvia, oysters, Aptian, Albian, Gissar Ridge, new species, Amphidonte
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Обсуждаются находки Infragarantiana primitiva (Wetzel) из верхнего байоса Карачаево-Черкесии. Вид
“Garantiana” primitiva был известен только по голотипу, происходящему из низов зоны Niortense
Германии, и является типовым для монотипического рода Infragarantiana Westermann. Новый мате-
риал с Северного Кавказа позволяет уточнить диагноз и систематическое положение рода Infraga-
rantiana [M] (подсем. Leptosphinctinae семейства Perisphinctidae).

Ключевые слова: Ammonoidea, средняя юра, верхний байос, зона Niortense, Infragarantiana, Peri-
sphinctidae, Leptosphinctinae, Северный Кавказ
DOI: 10.31857/S0031031X2106009X

ВВЕДЕНИЕ
Без малого сто лет назад из верхнего байоса

Германии по голотипу был описан новый вид ам-
монитов Garantiana primitiva Wetzel, 1936. Позже
этот вид был предложен в качестве типового для
монотипического рода Infragarantiana Wester-
mann, 1956. Значение I. primitiva определяется
тем, что авторами вида и рода он считался древ-
нейшим представителем подсемейства Garantian-
inae (Wetzel, 1954, c. 557), и его родоначальником
(Westermann, 1956, с. 268, приложение 2).

При отсутствии новых находок Infragarantiana
оставалось неясным положение этого таксона в
системе среднеюрских аммоноидей, различные
авторы относили его к разным семействам – Peri-
sphinctidae, Parkinsoniidae, Stephanoceratidae и Spi-
roceratidae; название Infragarantiana считалось
младшим синонимом установленных ранее родов.

Новые сборы из байоса Северного Кавказа
позволяют обосновать самостоятельность рода
Infragarantiana Westermann, а также уточнить си-
стематическое положение и диагноз этого рода и
его типового вида I. primitiva (Wetzel).

МЕСТОНАХОЖДЕНИЕ И МАТЕРИАЛ
Обсуждаемые в статье аммониты были собра-

ны автором в ходе полевых работ 2020 г. в обнаже-
нии по левому берегу р. Кяфар (левый приток

р. Большой Зеленчук) ниже ст. Сторожевая (Зе-
ленчукский р-н Карачаево-Черкесии) (рис. 1, ме-
стонахождение 31а).

В этом местонахождении обнажается толща
глин (рис. 2) с прослоями преимущественно кар-
бонатных конкреций, относящаяся к верхней
подсвите джангурской свиты (Безносов, 1967). Об-
нажение является частью разреза, вскрывающего-
ся на протяжении около 150 м выше по Кяфару и
далее в большом овраге (местонахождение 31),
устье которого расположено непосредственно
ниже устья р. Бижгон (левый приток р. Кяфар).
Из местонахождения 31 недавно был описан вид
Keppleritiana1 rostovtsevi Mitta, и установлены
слои с rostovtsevi, отнесенные к средней части зо-
ны Niortense стандартной западноевропейской
шкалы (Митта, 2017б).

Новые находки аммонитов происходят из кон-
креции сидерита неправильной формы, извле-

1 Здесь я должен признать и исправить свою ошибку с уста-
новлением рода Keppleritiana. В сборах последних лет сов-
местно с видами-макроконхами, первоначально отнесен-
ными к этому роду (в том числе в их жилых камерах), в раз-
ных разрезах были встречены микроконхи Strenoceras
Hyatt [S. ex gr. niortense (d’Orbigny)/bajocense (de Blainville)],
которые ассоциируются с макроконхами Orthogarantiana
Bentz. Следовательно, виды “Keppleritiana” rostovtsevi Mitta
и “K.” graebenschteini Mitta должны относиться к роду Or-
thogarantiana, чьим младшим субъективным синонимом
является Keppleritiana Mitta.

УДК 564.53:551.762.22(470.631)
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ченной из глин джангурской свиты и перепол-
ненной остатками аммонитов и их челюстей, дву-
створок и брахиопод. Кроме обсуждаемых ниже
Infragatantiana primitiva (Wetzel), здесь были най-
дены раковины Oppelia subradiata (Sowerby) – ви-
да, характерного для интервала от зоны Stephano-
ceras humphriesianum нижнего байоса (Gauthier
et al., 2002) по нижнюю подзону Teloceras banksii
зоны Strenoceras niortense верхнего байоса вклю-
чительно (Rioult et al., 1997). Кроме того, в этой
же конкреции найдены филлоцератиды Adabofo-
loceras, Holcophylloceras, Pseudophylloceras, и ли-
тоцератиды Nannolytoceras, в большинстве своем
представленные фрагментами раковин или юве-
нильными экземплярами.

Оригиналы хранятся в Палеонтологическом
ин-те им. А.А. Борисяка (ПИН РАН), колл.
№ 5546.

ИСТОРИЯ ИЗУЧЕНИЯ
Вид Garantiana primitiva был описан В. Ветце-

лем (Wetzel, 1936, с. 540) по единственной непол-
но сохранившейся раковине с конечным диамет-
ром около 20 мм, найденной в конкреции из
“слоев с Teloceras” (нижней части зоны Niortense
верхнего байоса, подзоны Banksii, в современном
понимании) в карьере в окрестностях г. Биле-
фельд. В связи с тем, что фотографии этого мел-
коразмерного экземпляра (приведенные при пер-
вой публикации в натуральную величину), не да-
вали полного представления о виде, его автором
позже была приведена схематическая зарисовка
голотипа, демонстрирующая ширину пупка и
расположение ребер, сохранившихся лишь отча-
сти (Wetzel, 1954, с. 557, рис. 5; здесь, рис. 3).

Г. Вестерманн (Westermann, 1956) установил
род Infragarantiana с типовым видом Garantiana

Рис. 1. Расположение местонахождения: а – общая схема, рамкой показан контур детальной карты; б – карта место-
нахождений №№ 31, 31а (левый берег р. Кяфар ниже устья р. Бижгон).
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primitiva Wetzel без описания, c указанием, что к
этому же роду относится также Ammonites cau-
montii d’Orbigny. Вестерманн указал в качестве
отличия от установленного в этой же работе рода
Infraparkinsonia с направленными вперед конца-
ми ребер прямые и противостоящие друг другу
кончики вторичных ребер инфрагарантиан
(в обоих случаях скульптура прерывается посере-
дине вентральной стороны). Также было отмече-
но, что, скорее всего, у раковин обоих новых ро-
дов отсутствуют пережимы.

Infragarantiana и Infraparkinsonia были отнесе-
ны формально к подсем. Leptosphinctinae сем.
Perisphinctidae, хотя далее по тексту указывается
(Westermann, 1956, c. 269), что от Infragarantiana
произошли Garantiana, Orthogarantiana, Pseudog-
arantiana, Strenoceras и др., т.е., представители
подсемейства Garantianinae сем. Stephanocerati-
dae в современном понимании (впрочем, отне-
сенные Вестерманном к подсем. Parkinsoniinae
одноименного семейства). Там же указывается,
что род Parkinsonia происходит от рода Infrapar-
kinsonia. В следующей работе (Westermann, 1958,
c. 454) этот исследователь подтверждает уже вы-
сказанное мнение о происхождении Garantiana
“and probably also Strenoceras” от Infragarantiana.

Рис. 2. Разрез джангурской свиты в местонахождении № 31а на левом берегу р. Кяфар; стрелкой показан уровень за-
легания конкреции с Infragarantiana primitiva и др.

Рис. 3. Репродукция схематической зарисовки голо-
типа Infragarantiana primitiva (Wetzel, 1954, рис. 5), с
изменениями и дополнениями.
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Г. Дитль (Dietl, 1980а), а вслед за ним другие
исследователи (Schlegelmilch, 1985; Metz, 1992)
сочли название Infragarantiana младшим субъек-
тивным синонимом Caumontisphinctes; этот род
(в объеме понимаемых как подроды Caumonti-
sphinctes Buckman [M] и Infraparkinsonia Wester-
mann [m]) признан родоначальником Parkinsonii-
dae (Dietl, 1980а; Безносов, Кутузова, 1982). В не-
давней сводке по перисфинктоидеям Р. Эне и
М. Ховарт (Énay, Howarth, 2019) согласились с
этим мнением, хотя отнесли Caumontisphinctes к
подсем. Leptosphinctinae сем. Perisphinctidae.
Подсемейства Parkinsoniinae и Pseudocosmocer-
atinae, по нашему мнению, составляющие семей-
ство Parkinsoniidae (Митта, 2004, 2009, 2017в;
Митта, Бакарюкина, 2020), указанными авторами
также отнесены к сем. Perisphinctidae.

Н.В. Безносов (Безносов, Митта, 1993) считал
название Infragarantiana младшим субъективным
синонимом Pseudogarantiana Bentz, понимавшего-
ся им как нормоморфный микроконх гетероморф-
ных Spiroceratidae (Безносов, Кутузова, 1990).

Обобщая изложенное, можно констатировать,
что положение рода Infragarantiana в системе ам-
моноидей остается дискуссионным, поскольку
предыдущие исследователи понимали его по-раз-
ному: как Garantianinae (сем. Stephanoceratidae),
Parkinsoniinae (сем. Parkinsoniidae), Leptosphincti-
nae (сем. Perisphinctidae) и Spiroceratinae (сем.
Spiroceratidae).

ОБСУЖДЕНИЕ
Наиболее существенные видовые признаки,

отмеченные Ветцелем (Wetzel, 1936) при первом
описании “Garantiana” primitiva, можно подыто-
жить следующим образом:

– плохо сохранившийся экземпляр карлико-
вого (конечный диаметр 20 мм) вида, с уцелевшей
начальной частью жилой камеры и сближенными
двумя последними перегородками (что свиде-
тельствует о достижении взрослой стадии);

– сечение оборота почти округлое, его ширина
больше высоты;

– первичные ребра рельефные субрадиальные,
раздваивающиеся на боковой стороне с образова-
нием бугорков в точке ветвления;

– вторичные ребра на наружной стороне пре-
рываются, их концы расположены почти напро-
тив друг друга.

Позднее автор вида посчитал необходимым
подчеркнуть, что голотип при Д = 20 мм, исходя
из степени эволютности, является вполне взрос-
лой раковиной, исключив возможность ее даль-
нейшего роста; и указал на отсутствие бугорков
на наружной стороне (Wetzel, 1954).

Сравнение северокавказских экземпляров
(рис. 4) с фотографиями и зарисовкой голотипа
вида Ветцеля показывает их большое сходство.
Очевидно, что при определении конечного диа-
метра голотипа Ветцелем не была учтена высота
недостающей средней части последнего оборота
(мною на рис. 3 пунктиром дорисован его кон-
тур). Кроме того, у голотипа не сохранилась
устьевая часть раковины с одиночными ребрами;
в итоге его реальный диаметр должен был состав-
лять ~30 мм, что вполне соответствует конечным
размерам наших раковин. По форме раковины и
скульптуре, насколько можно судить по имею-
щимся данным, наши экземпляры не отличаются
от голотипа I. primitiva.

Наши находки передней части жилой камеры
(пусть фрагментарные) I. primitiva, со всей опре-
деленностью демонстрирующие простой (без
ушек) устьевой край, позволяют отнести Infraga-
rantiana к несомненным макроконхам. Это сразу
сужает круг возможных ближайших родственни-
ков Infragarantiana.

Pseudogarantiana являются микроконхами (со-
ставляя диморфную пару с макроконхами Garan-
tiana) и появляются впервые только в зоне Garan-
tiana garantiana (Gauthier et al., 1996; Dietze et al.,
2002). Кроме того, благодаря находкам микро-
конхов Spiroceras с ушками (Митта, 2017а), окон-
чательно установлен диморфизм внутри этого ро-
да спироцератин. У диморфной пары Orthogaran-
tiana [M] и Strenoceras [m] при Д 15–20 мм
обороты гораздо более вздутые, пупок заметно
уже, скульптура грубая, вентральная борозда рез-

Рис. 4. Infragarantiana primitiva (Wetzel) [M]: а–в – экз.
ПИН, № 5546/313, передняя часть жилой камеры с
сохранившимся с одной стороны (а) устьем; г, д – экз.
ПИН, № 5546/314, фрагмокон: г – сбоку, д – с вен-
тральной стороны; е–з – экз. ПИН, № 5546/315,
фрагмокон: е – с устья, ж – сбоку, з – с вентральной
стороны; Карачаево-Черкесия, Зеленчукский р-н,
лев. берег р. Кяфар ниже устья р. Бижгон, местона-
хождение № 31а; джангурская свита; низы зоны Stre-
noceras niortense; сб. автора, 2020 г. Масштабная ли-
нейка – 1 см.

а б в

г д е ж з
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ко прочерчена, кончики вторичных ветвей греб-
невидно приподняты (Митта, 2020, рис. 3). Соот-
ветственно, близкое родство инфрагарантиан с
Garantianinae маловероятно, а со Spiroceratinae
исключено.

Сложнее вопрос о принадлежности Infragaran-
tiana к Parkinsoniinae или Leptosphinctinae. Эти
первые настоящие Perisphinctoidea, представлен-
ные диморфными парами соответственно Cau-
montisphinctes [M]/Infraparkinsonia [m] и Lepto-
sphinctes [M]/Kubanoceras [m], отделились от
Stephanoceratoidea практически одновременно, в
верхней подзоне Teloceras blagdeni зоны Hum-
phriesianum (верхи нижнего байоса) (Pavia, 1973;
Dietl, 1980а; Galácz, 2012; Pavia, Zunino, 2012).
Указанные аммониты, по крайней мере, древней-
шие виды, имели сходную форму раковины и
скульптуру (выше отмечалось, что некоторые ис-
следователи по настоящее время относят их к од-
ному семейству Perisphinctidae). Основные разли-
чия заключаются в очертаниях вторичных ребер,
особенно на вентральной стороне.

У паркинсониин Caumontisphinctes [M]/Infrapar-
kinsonia [m] вторичные ребра, разделенные на
вентральной стороне срединной бороздой, под-
ходят к ней поочередно с каждой стороны и под
углом (ветви наклонены вперед). Впрочем, эти
признаки не всегда выдерживаются в онтогенезе
отдельных раковин и видов. У лептосфинктин
Leptosphinctes [M]/Kubanoceras [m] кончики вет-
вей, прерывающихся на вентральной стороне с
образованием гладкой срединной полосы, подхо-
дят к ней прямо, и расположены супротивно.

В скульптуре первых лептосфинктин есть одна
особенность, которая не характерна для древней-
ших паркинсониин. Боковые бугорки, развитые в
той или иной мере у обоих таксонов, наблюдают-
ся обычно в точке ветвления ребер. Но у некото-
рых Leptosphinctes точка ветвления может распо-
лагаться ближе к вентролатеральной области, а бу-
горки выражены еще на первичном ребре (Dietl,
1980b, рис. 7; Митта, 2021, табл. III, фиг. 5). При
этом бугорки наблюдаются, в том числе, и на про-
стых (одиночных) ребрах. Последний признак ха-
рактерен также для предполагаемого потомка
Leptosphinctes, рода Vermisphinctes Buckman (Mitta,
2019, табл. 17, фиг. 3).

Сглаживание ребер на середине вентральной
стороны с преимущественно противостоящими
друг другу кончиками ветвей, и наличие одиноч-
ных ребер с боковыми бугорками свидетельствуют
в пользу отнесения Infragarantiana к подсем. Lep-
tosphinctinae сем. Perisphinctidae. Таким образом,
формально подтверждается правильность дей-
ствий автора рода относительно его положения в
системе перисфинктоидей (Westermann, 1956). В
то же время, род Infragarantiana вряд ли имеет от-

ношение к гарантианинам, как полагали Ветцель
и Вестерманн.

Ассоциация аммонитов, найденных на Кавка-
зе в одной конкреции с I. primitiva, указывает на
интервал верхи нижнего – низы верхнего байоса.
При отсутствии более точных данных я прини-
маю стратиграфическое положение вида primiti-
va, предложенное Ветцелем (Wetzel, 1936) – низы
зоны Niortense (подзона Banksii) верхнего байоса.
Если это верно, то представители Infragarantiana
не могли быть родоначальниками Leptosphincti-
nae (или даже Parkinsoniinae), появившихся еще в
верхах нижнего байоса. Скорее всего, этот род
оказался тупиковой итерацией, тем не менее, рас-
пространившей свой ареал на обширные аквато-
рии Западной Тетис. Ниже приводится уточнен-
ное описание этого рода и его типового вида.

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

STEINMANN, 1890
СЕМЕЙСТВО PERISPHINCTIDAE STEINMANN, 1890

ПОДСЕМЕЙСТВО LEPTOSPHINCTINAE ARKELL, 1950

Род Infragarantiana Westermann, 1956 [M]
Infragarantiana: Westermann, 1956, с. 268.
Caumontisphinctes (part.): Dietl, 1980а, c. 7; Schlegelmilch,

1985, c. 84; Metz, 1992, c. 54; Énay, Howarth, 2019, c. 5.
Pseudogarantiana (part.): Безносов, Митта, 1993, c. 224.
Т и п о в о й  в и д – Garantiana primitiva Wetzel.
Д и а г н о з. Карликовые, до 30 мм в диаметре,

раковины, на взрослой стадии с оборотами сред-
ней толщины, округлого и (в конце жилой каме-
ры) овального сечения. Пупок очень широкий,
мелкий; пупковая стенка крутая, перегиб закруг-
ленный. Длина жилой камеры неизвестна, устье-
вой край простой. Скульптура представлена пре-
имущественно двураздельными и редкими оди-
ночными ребрами, с развитыми на середине
боков небольшими бугорками. На вентральной
стороне фрагмоконов ребра прерываются, обра-
зуя гладкую срединную полосу; к концу жилой
камеры ветви ребер соединяются вновь.

В и д о в о й  с о с т а в. Типовой вид из Север-
ной Германии (Северный Рейн–Вестфалия) и
Южной России (Карачаево-Черкесия, бассейн
р. Большой Зеленчук); верхний байос, зона Stre-
noceras niortense, подзона Teloceras banksii.

С р а в н е н и е. По форме раковины и скульп-
туре (особенно боковыми бугорками, развитыми
и на одиночных ребрах, а также сглаживанием ре-
бер на середине вентральной стороны) описывае-
мый род очень сходен с Leptosphinctes. Отличия
выражаются в конечных размерах – взрослые ра-
ковины даже микроконхов L. (Kubanoceras) до-
стигают диаметра 40–50 мм (Митта, 2021).

З а м е ч а н и я. Как указывалось выше, автор
рода включал в его состав также “Ammonites” cau-
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montii d’Orbigny, 1846. В настоящее время этот
вид включают в род Parastrenoceras (Ochoterena,
1963; Sturani, 1971; Rioult, 1994; Énay, Howarth,
2019).

Infragarantiana primitiva (Wetzel, 1936)

Garantiana primitiva: Wetzel, 1936, с. 540, рис. 9, табл. XXI,
фиг. 6, 7; 1954, с. 557, рис. 5.

Г о л о т и п (по монотипии) – экз., изображен-
ный Ветцелем (Wetzel, 1936, рис. 9, табл. XXI,
фиг. 6, 7; 1954, рис. 5), место хранения неизвест-
но; Германия, Северный Рейн–Вестфалия, Биле-
фельд; верхний байос, базальная часть зоны Stre-
noceras niortense (“Teloceras-Schichten”).

О п и с а н и е (рис. 3, 4). Раковины взрослых
экземпляров достигают диаметра 30 мм. До Д =
= 10 мм обороты вздутые, поперечно-овального
сечения. Более поздние обороты средней толщи-
ны, округлого сечения; ширина оборота немного
превосходит его высоту. В приустьевой части жи-
лой камеры взрослых раковин сечение овальное,
при этом высота оборота больше ширины. Неглу-
бокий, широкий при Д = 5–7 мм пупок с возрас-
том расширяется до очень широкого; пупковая
стенка крутая, перегиб округлый. Длина жилой
камеры неизвестна; устье простое с небольшим
раструбом.

При Д до 7 мм выражены только простые пер-
вичные ребра, заканчивающиеся на вентролате-
ральном перегибе бугорками. Далее на вентраль-
ной стороне появляются вторичные ветви, пона-
чалу слабозаметные, пересекающие ее без
перерыва со слабым изгибом вперед. При Д более
10 мм бугорки в точке ветвления первичных ребер
перемещаются на середину боковых сторон; вто-
ричные ребра становятся заметнее, и при Д более
12 мм начинают ослабевать на середине вентраль-
ной стороны.

На более поздних оборотах фрагмокона на-
блюдаются рельефные субрадиальные первичные
ребра, раздваивающиеся на середине боковых
сторон, с небольшими бугорками в точке ветвле-
ния. Изредка встречаются одиночные ребра, так-
же с бугорком на середине боковой стороны. Вто-
ричные ребра слегка наклонены вперед (обычно
это передние ветви); на середине вентральной
стороны прерываются, образуя гладкую средин-
ную полосу. Кончики ветвей обычно расположе-
ны супротивно, но иногда подходят к середине
вентральной стороны поочередно. В конце жилой
камеры двураздельные и одиночные ребра чере-
дуются, в предустьевой части последние три–че-
тыре ребра одиночные, им предшествуют встав-
ное и далее снова одиночное; бугорки на середи-
не боков ослабевают, но развиты по-прежнему и
на простых ребрах. Близ устьевого края ветви ре-
бер на вентральной стороне воссоединяются
вновь.

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. Насколько можно судить
по имеющемуся материалу, вид имеет довольно
стабильные морфологические признаки ракови-
ны. Так, оставшийся не изображенным фрагмент
передней части жилой камеры с уцелевшим
устьевым краем полностью идентичен по форме
сечения и скульптуре аналогичному более полно
сохранившемуся фрагменту на рис. 4, а–в.

М а т е р и а л. Семь экз. различной сохранно-
сти, происходящие из одной конкреции; Кара-
чаево-Черкесия, местонахождение 31а; джангур-
ская свита, верхний байос, низы зоны Strenoceras
niortense.

Фотографии выполнены С.В. Багировым
(ПИН РАН). С. Фернандес-Лопес (S. Fernández-
López, Мадрид, Испания), Дж. Павиа (G. Pavia,
Асти, Италия) и Ф. Дитце (V. Dietze, Нёрдлинген,
Германия) оказали помощь с публикациями по
теме. Автор искренне благодарен всем, кто спо-
собствовал подготовке этой работы.
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On the First Record of Infragarantiana (Ammonoidea: Perisphinctidae)
from the Upper Bajocian Niortense Zone (Middle Jurassic)

of the North Caucasus, Russia
V. V. Mitta1, 2

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

Finds of Infragarantiana primitiva (Wetzel) from the Upper Bajocian of Karachay-Cherkessia are discussed.
The species “Garantiana” primitiva was known only from the holotype, originating from the lower part of the
Niortense Zone of Germany, and is the type species for the monotypic genus Infragarantiana Westermann.
New material from the Northern Caucasus makes it possible to clarify the diagnosis and systematic position
of the genus Infragarantiana [M] (subfamily Leptosphinctinae of the family Perisphinctidae).
Keywords: Ammonoidea, Middle Jurassic, Upper Bajocian, Niortense Zone, Infragarantiana, Perisphincti-
dae, Leptosphinctinae, Northern Caucasus
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них отсюда ранее не описывались (Micromitra и Dictyonina).
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ВВЕДЕНИЕ
Авторы настоящей статьи в свое время зада-

лись целью пересмотреть оставшиеся в Ин-те
нефтегазовой геологии и геофизики им. А.А. Тро-
фимука СО РАН (ИНГГ) коллекции кембрий-
ских брахиопод, собранные Ю.Л. Пельманом, и,
дополнив их своими и полученными от коллег
материалами из нижне- и среднекембрийских от-
ложений Сибирской платформы, провести реви-
зию встреченных в регионе брахиопод, принадле-
жащих лингулятам и патеринатам, используя
электронный сканирующий микроскоп и учиты-
вая многочисленные публикации, вышедшие в
последние годы. Данная статья является у авторов
четвертой в этом ряду, первые три были посвяще-
ны отрядам Lingulida (семействам Eobolidae и
Acrothelidae) и Acrotretida (семействам Acrotreti-
dae и Ceratretidae) (Ушатинская, Коровников,
2014, 2016; Ushatinskaya, Korovnikov, 2019).

В настоящей статье рассмотрены представите-
ли класса Paterinata (отряд Paterinida), встречен-
ные на Сибирской платформе в раннем и среднем
кембрии. Основные местонахождения изученных
патеринид в Сибири представлены на рис. 1.
Наиболее известными и неоднократно упомина-
ющимися в стратиграфических работах при опи-
сании самых нижних горизонтов нижнего кем-

брия Сибирской платформы являются роды пате-
ринид Aldanotreta Pelman, 1977 и Pelmanotreta
Skovsted, 2015 (Skovsted et al., 2015). Ранее второй
род назывался Cryptotreta Pelman, 1977. Оба рода
были впервые описаны Пельманом, который от-
нес их к двум разным неустановленным семей-
ствам (Пельман, 1977). Позже он на основе рода
Cryptotreta выделил новое семейство Cryptotreti-
dae Pelman, 1979 (Пельман, 1979). После того как
род Cryptotreta был переименован, название се-
мейства оказалось невалидным: оно не включало
в себя валидный род Cryptotreta Blanc et Foote,
1961, принадлежащий не брахиоподам, а насеко-
мым (Skovsted et al., 2015). Л. Хольмер с коллегами
(Holmer et al., 2009) при ревизии рода Salanygolina
Ushatinskaya, 1987 из нижнего кембрия Монголии
выделили на его основе семейство Salanygolinidae
Holmer, 2009. Они отметили сходство рода Salany-
golina с “Cryptotreta” (теперь Pelmanotreta), осо-
бенно в строении спинной створки, хотя при
описании монгольского рода не объединили его с
“Cryptotreta” в одном семействе. Дальнейшее
сравнительное изучение монгольского и сибир-
ского родов показало, что они имеют очень похо-
жие спинные створки, близкую микроструктуру
стенок раковин и, вероятно, близкое строение
брюшных створок, поэтому род Pelmanotreta

УДК 564.814:551.732
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здесь рассматривается в составе семейства Salany-
golinidae Holmer, 2009 (Skovsted et al., 2015). Един-
ственный встреченный на Сибирской платформе

вид – P. neguertchenensis (Pelman, 1977) – недавно
был подробно переописан из этого региона на ти-
повом материале (Skovsted et al., 2015), поэтому в

Рис. 1. Местонахождения нижне-среднекембрийских патеринид на Сибирской платформе: среднее течение р. Алдан,
левый берег: (1) разрез “Дворцы”; (2) разрез Улахан-Сулугур; среднее течение р. Лены, правый берег: (3) разрез Исить;
(4) разрез Журинский мыс; (5) –разрез Негюрчене; (6) разрез Ой-Муран; (7) скважины 519 и KSS-24; (8) среднее тече-
ние р. Котуй; (9) среднее течение р. Оленек с притоками рр. Арга-Сала и Сикит; (10) разрез по р. Муне; (11) разрез по
р. Куонамке; (12) разрез в нижнем течении р. Оленек, рядом с руч. Еркекет; (13) разрез по р. Хорбусуонке; (14) нижнее
течение р. Лены, разрез Чекуровка; (15) разрез по р. Хос-Нелегер; (16) Булкурская антиклиналь.
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настоящей статье дается лишь его краткое описа-
ние и приводятся фотографии.

Несколько лет назад на сибирском материале
из самых низов нижнего кембрия к брахиоподам-
патеринидам был отнесен еще один род – Tu-
mulduria Missarzhevsky in Rozanov et al., 1969,
прежде рассматривавшийся как ископаемое неяс-
ного систематического положения (Розанов и др.,
1969; Skovsted et al., 2014). Представители Aldano-
treta и Tumulduria распространены в самых низах
томмотского яруса, т.е., это самые древние из из-
вестных брахиопод в геологической летописи
Земли. Семейственная принадлежность их точно
не определена, но скорее всего они принадлежат
к одному и тому же семейству.

Остатки брахиопод еще одного семейства из
отряда патеринид – Paterinidae Schuchert, 1893 –
на Сибирской платформе известны, начиная с
нижней части ботомского яруса и до конца кем-
брия, но створки их на Сибирской платформе по-
падаются гораздо реже, чем остатки лингулид и
акротретид в тех же разрезах; они обыкновенно
очень мелкие, тонкие, часто обломанные; целых
раковин не встречено. Пельманом (1977, 1983)
был описан лишь один род Paterina (P. lucina Wall-
cott, 1911 и Paterina sp.). Правда, в последней ста-
тье Пельмана, посвященной анализу распростра-
нения брахиопод в кембрии Сибирской платфор-
мы (без систематического описания), приводятся
данные о находках в ряде разрезов Сибирской
платформы еще двух родов, Dictyonina и Micromi-
tra (Пельман и др., 1992). Есть представители этих
трех родов и в изученных нами коллекциях. К
этому же семейству относится род Olenekotreta
Ushatinskaya, nom. nov., ранее описанный из вер-
хов среднего кембрия в разрезе р. Котуй, под на-
званием Olenekina (Ушатинская, 1997). Но такое
же имя уже было дано роду трилобита из кембрия
Сибирской платформы Л.И. Егоровой (1970), по-
этому здесь эта брахиопода переописана под но-
вым названием. Позже И.В. Коровников дал
краткое описание Dictyonina pannula (White, 1874)
(Пегель и др., 2016) из скважины МГТ-4.

Долгое время основными признаками при раз-
граничении родов семейства Paterinidae счита-
лась поверхностная скульптура, хотя неоднократ-
но указывалось, что она может меняться даже в
пределах одного экземпляра (Bell, 1941; Горян-
ский, 1960; Аксарина, Пельман, 1978). В ряде ра-
бот роды Paterina и Dictyonina рассматривались
как подроды рода Micromitra (Walcott, 1911, 1912;
Лермонтова, 1951; Hinz, 1987).

К сожалению, многие очень мелкие и тонкие
створки патеринид разрушились в течение про-
шедших лет, так что на фотографиях чаще всего
изображены поврежденные экземпляры.

В настоящей работе были изучены патерини-
ды, собранные в разные годы на Сибирской плат-

форме Ю.Л. Пельманом, И.В. Коровниковым
(ИНГГ СО РАН), Р.О. Галабалой (НПО “Аэро-
геология”), А.Ю. Журавлевым, Я.Е. Малахов-
ской, А.Ю. Иванцовым и Г.Т. Ушатинской (Па-
леонтологический ин-т им. А.А. Борисяка РАН)
(ПИН) в 70–90-е гг. прошлого века. Весь изобра-
женный материал хранится в отделе фондов ПИН
РАН, колл. № 5486.

Авторы очень благодарны сотрудникам каб.
приборной аналитики ПИН РАН Е.А. Жегалло и
Р.А. Ракитову за постоянную помощь при изуче-
нии материала с использованием электронного
сканирующего микроскопа.

Работа выполнена при частичной финансовой
поддержке РФФИ в рамках научного проекта
№ 19-04-01027 и в рамках проекта ФНИ “Пале-
онтологическое и экостратиграфическое обосно-
вание зональных стратиграфических схем палео-
зоя Сибири, палеогеографическое и биофациаль-
ное районирование осадочных бассейнов”.

Т И П  BRACHIOPODA
К Л А С С  PATERINATA
О Т Р Я Д  PATERINIDA

INCERTAE FAMILIAE

Род Aldanotreta Pelman, 1977
Aldanotreta: Пельман, 1977, с. 52.
Т и п о в о й  в и д – Aldanotreta sunnaginensis

Pelman, 1977; нижний кембрий, томмотский ярус
Сибирской платформы.

Д и а г н о з. Относительно крупная для данно-
го отряда двояковыпуклая раковина (может до-
стигать 1.5–2 см и более в ширину), округленно-
овальных очертаний. Брюшная створка сильно
выпуклая, задний край прямой, интерарея высо-
кая, плоская, катаклинная, дельтирий треуголь-
ный, частично прикрыт гомеодельтидием. Спин-
ная створка выпуклая, на крупных экземплярах у
переднего склона прослеживается возвышение.
Интерарея плоская, гиперклинная, нототирий
треугольный, имеется небольшой гомеохилидий.
Наружная поверхность раковины равномерно
покрыта многочисленными концентрическими
ребрышками и струйками. На внутренней по-
верхности обеих створок мускульные отпечатки
располагаются близ заднего края.

В и д о в о й  с о с т а в. Кроме типового вида,
возможно, к этому роду относится A. anglica
(Cobbold, 1934) из нижних песчаников Комлей
(Comley), Шропшир, Англия (Winrow, 2016).

Aldanotreta sunnaginensis Pelman, 1977

Aldanotreta sunnaginensis: Пельман, 1977, с. 52, табл. 19,
фиг. 6, табл. 20, фиг. 1–3, табл. 21, фиг. 1; Ярусное …, 1983,
с. 153, табл. 58, фиг. 3, табл. 59, фиг. 1; Пегель и др., 2016,
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с. 178, табл. 36, фиг. 1, 2; Ушатинская, 2020, рис. 4, а, б,
табл. IV, фиг. 1–7.

Г о л о т и п – Музей ИНГГ РАН, № 492-7/2-3,
целая раковина; р. Алдан, скалы “Дворцы”, Си-
бирская платформа; нижний кембрий, томмот-
ский ярус.

О п и с а н и е (рис. 2, а–д). Двояковыпуклая
раковина округленно-овальных очертаний, с ши-
риной, немного превышающей длину. Задний
край прямой, немного короче наибольшей шири-
ны, боковые края закругленные. Макушки на
обеих створках невысокие, заднекраевые. Сред-
ние размеры длины и ширины створок колеблют-
ся между 7 и 10 мм, хотя Пельман (1977) указал
размер одной из створок – 21 мм в длину и 25 мм
в ширину. Брюшная створка выпуклая, на более
крупных экземплярах, начиная с середины дли-
ны, прослеживается пологий, расширяющийся к
переднему краю синус. Интерарея высокая, орто-
клинная, плоская, с треугольным дельтирием, ча-
стично прикрытым выпуклым гомеодельтидием.
В спинной створке у более крупных экземпляров
(1–1.2 см в ширину) в средней части начинается и
повышается кпереди седловидное возвышение,
почти не ограниченное от боковых сторон. Инте-
рарея примерно в два раза ниже, чем на брюшной
створке, плоская, гиперклинная, нототирий тре-
угольный, прикрыт зачаточным гомеохилидием.
Поверхность покрыта частыми концентриче-

скими слабоволнистыми ребрышками и много-
численными нитевидными струйками, которые
располагаются как на самих ребрышках, так и в
пространствах между ними. Иногда видны мел-
кие прерывистые слабо заметные радиальные
морщины.

По данным Пельмана (1977), на внутренней по-
верхности обеих створок близ заднего края имеет-
ся по паре округлых мускульных отпечатков.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Нижний кембрий,
томмотский ярус Сибирской платформы. Aldano-
treta – самая ранняя из известных брахиопод, ее
створки и единичные целые раковины найдены
Ю.Л. Пельманом в 0.2–1 м выше основания пест-
роцветной свиты (граница кембрия и докембрия)
в разрезе Улахан-Сулугур, по левому берегу р. Ал-
дан. Также на р. Алдан встречено несколько ство-
рок в разрезе “Дворцы”; известны единичные на-
ходки в низовьях р. Лены в разрезах у пос. Чеку-
ровка и по р. Хос-Нелегер в нижней части
тюсэрской свиты.

М а т е р и а л. 16 отдельных створок, одна це-
лая раковина и много мелких обломков створок.

Род Tumulduria Missarzhevsky in Rozanov et al., 1969

Tumulduria: Розанов и др., 1969, с. 175.
Т и п о в о й  в и д – Tumulduria incomperta Mis-

sarzhevsky in Rozanov et al., 1969; нижний кем-

Рис. 2. Aldanotreta sunnaginensis Pelman, 1973: а, б – экз. ПИН, № 5486/510, брюшная створка снаружи: а – общий вид,
б – интерарея; в – экз. ПИН, № 5486/504, целая раковина, сверху спинная створка; г, д – экз. ПИН, № 5486/501: г –
спинная створка снаружи, д – скульптура на поверхности; р. Алдан, местонахождение Улахан-Сулугур; нижний кем-
брий, томмотский ярус, самые низы пестроцветной свиты.
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брий, томмотский ярус Сибирская платформы,
р. Алдан.

Д и а г н о з (по Skovsted et al., 2014). Брюшная
створка выпуклая, округленно-овальной формы,
задний край прямой, немного короче наиболь-
шей ширины, боковые края закругленные. Инте-
рарея треугольная, плоская, ортоклинная, в ее
центре прослеживается узкий выпуклый гоме-
одельтидий. Поверхность интерареи несет не-
сколько складок, параллельных заднему краю, пе-
реходящих и на гомеодельтидий. Спинная створка
почти плоская, с катаклинной очень узкой интера-
реей, с открытым треугольным нототирием. По-
верхность створок покрыта многочисленными
концентрическими ребрами и струйками, которые
пересекаются тонкими радиальными бороздками.

В и д о в о й  с о с т а в. Типовой вид.
С р а в н е н и е. В отличие от Aldanotreta, опи-

санного из тех же слоев, у Tumulduria почти плос-
кая спинная створка и четко выраженные склад-
ки на поверхности интерареи брюшной створки.
Наружная скульптура у Tumulduria состоит из
концентрических ребер и струек, пересекающих-
ся с нитевидными радиальными бороздками
(у Aldanotreta радиальных бороздок нет).

Tumulduria incomperta Missarzhevsky in Rozanov et al., 1969

Tumulduria incomperta: Миссаржевский в: Розанов и др.,
1969, с. 175, табл. 6, фиг. 5, 6; Skovsted et al., 2014, с. 363,
фиг. 1–3 (там же дана полная синонимика вида).

Г о л о т и п – ГИН, № 3593/138, интерарея
брюшной створки с узким центральным псевдо-
дельтидием; Сибирская платформа, р. Алдан;
нижний кембрий, томмотский ярус, зона Nocho-
roicyathus sunnaginicus.

О п и с а н и е (рис. 3, а–д) (по: Skovsted et al.,
2014, с дополнениями). Брюшная створка выпук-
лая, округленно-овальной формы, имеет около
6 мм в ширину и 4.5 мм в длину. Задний край пря-
мой, немного меньше наибольшей ширины; бо-
ковые края закругленные. Интерарея треуголь-
ная, плоская, ортоклинная, в ее центре просле-
живается узкий выпуклый гомеодельтидий.
Поверхность интерареи несет несколько складок,
параллельных заднему краю, которые, не преры-
ваясь, протягиваются и через гомеодельтидий.
Спинная створка мелкая, очень слабо выпуклая,
округленно-овальных очертаний, более вытяну-
тая в ширину, с прямым задним краем; ее разме-
ры – до 5 мм в ширину и до 3–4 мм в длину. Ин-
терарея совсем низкая, разделена треугольным
открытым нототирием. Поверхность покрыта
концентрическими тесно расположенными тон-
кими слегка уплощенными ребрышками, кото-
рые пересекаются частыми нитевидными ради-
альными бороздками, что превращает ребрышки
в короткие волнообразные отрезки, создавая ви-
димость мелкосетчатой скульптуры.

Внутреннее строение не сохранилось. Х. Сков-
стед и др. (Skovsted et al., 2014) отмечают, что на
одном из экземпляров спинной створки на внут-

Рис. 3. Tumulduria incomperta Missarzhevsky in Rozanov et al., 1969: а, б – экз. ПИН, № 5486/523: а – обломок створки
с наружной скульптурой, б – то же, увеличено; в, г – экз. ПИН, № 5486/522: в – частично обломанная спинная створ-
ка, вид изнутри, г – примакушечная часть той же створки, покрытая сферолитами; разрез в нижнем течении р. Оленек;
нижний кембрий, томмотский ярус, нижняя часть еркекетской свиты; д – экз. ПИН, № 5486/521, брюшная створка,
частично сохранилась раковина с наружной скульптурой; р. Алдан, местонахождение Улахан-Сулугур; нижний кем-
брий, томмотский ярус, близ основания пестроцветной свиты.
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ренней поверхности в примакушечной части вид-
на пара радиальных валиков.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Нижний кембрий,
томмотский ярус, нижняя часть пестроцветной
свиты; лев. берег р. Алдан, разрезы у скал “Двор-
цы” и в 7 км выше руч. Улахан-Сулугур; низовья
р. Лены, тюсэрская свита, разрезы Чекуровка и
по р. Хос-Нелегер.

М а т е р и а л. Две неполные створки и 12 об-
ломков.

СЕМЕЙСТВО SALANYGOLINIDAE HOLMER, 2009

Род Pelmanotreta Skovsted, 2015

Т и п о в о й  в и д – Cryptotreta negeurtchenen-
sis Pelman, 1977, нижний кембрий, томмотский и
атдабанский ярусы Сибирской платформы.

Д и а г н о з. Поперечно-овальных очертаний
неравно-двояковыпуклая раковина с прямым
задним краем. Брюшная створка выпуклая с вы-
сокой ортоклинной почти плоской интерареей,
разделена пополам узким дельтирием, закрытым
выпуклым гомеодельтидием. Спинная створка
несет мелкий синус, ее интерарея низкая, плос-
кая, анаклинная с узким нототирием, прикрытым
треугольным гомеохилидием. На поверхности –
тонкие концентрические линии нарастания.

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

Pelmanotreta negeurtchenensis (Pelman, 1977)

Cryptotreta negeurtchenensis: Пельман, 1977, с. 54, табл. 21,
фиг. 2–6; табл. 22, фиг. 1, 2; 1983, с. 153, табл. 49, фиг. 2; Lau-
rie, 2000, с. 153, фиг. 85; Розанов и др., 2010, с. 81, табл. 71,
фиг. 1–9; Коровников в: Пегель и др., 2016, с. 178, табл. 36,
фиг. 3, 4.

Pelmanotreta negeurtchenensis: Skovsted et al., 2015, с. 2,
фиг. 1–3; Ушатинская, 2020, рис. 2, а–п.

Г о л о т и п – Музей ИНГГ РАН, № 492/15, це-
лая раковина; Сибирская платформа, р. Алдан;
нижний кембрий, пестроцветная свита.

О п и с а н и е (рис. 4, а–д). Поперечно-оваль-
ная, неравно-двояковыпуклая раковина; прямой
задний край короче наибольшей ширины, карди-
нальные углы закругленные. Брюшная створка
сильно выпуклая, с высокой ортоклинной плос-
кой интерареей, несущей узкий дельтирий, почти
целиком прикрытый выпуклым гомеодельтиди-
ем. Спинная створка слабо выпуклая с мелким
синусом, узкой плоской анаклинной интерареей.
Нототирий в виде равностороннего треугольни-
ка, прикрыт выпуклым гомеохилидием. На по-
верхности выделяются несколько правильных
концентрических пластин, между которыми рас-
полагаются тонкие многочисленные линии на-
растания.

Р а з м е р ы  в  м м. Длина брюшных створок
4–10 мм, ширина – 2–6 мм; длина спинных ство-
рок 2–6 мм, ширина – 3–9 мм.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Нижний кембрий,
верхняя половина томмотского и атдабанский
ярусы, пестроцветная, тюсерская свиты; р. Ал-

Рис. 4. Pelmanotreta neguertchenensis (Pelman, 1977): а – экз. ПИН, № 5486/571, спинная створка снаружи; среднее те-
чение р. Лены, местонахождение Журинский мыс; нижний кембрий, атдабанский ярус, пестроцветная свита; б –
экз. ПИН, № 5486/572, целая раковина с обломанной примакушечной частью; местонахождение Ой-Муран; возраст
тот же; в – экз. ПИН, № 5486/573, местонахождение и возраст те же; г, д – экз. ПИН, № 4194/15: г – спинная створка
снаружи, д – ее примакушечная часть; местонахождение Негюрчене; возраст тот же.
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УШАТИНСКАЯ, КОРОВНИКОВ

дан, разрез Улахан-Сулугур; среднее течение
р. Лены, разрезы Исить, Журинский мыс, Негюр-
чене, Ой-Муран; нижнее течение р. Лены, разрез
Чекуровка.

М а т е р и а л. Около 30 преимущественно
спинных створок, часто обломанных, четыре
брюшные створки.

СЕМЕЙСТВО PATERINIDAE SCHUCHERT, 1893

Род Paterina Beecher, 1891

Т и п о в о й  в и д – Obolus labradoricus Billings,
1861; нижний кембрий Лабрадора, Канада.

Д и а г н о з. Мелкая неравно-двояковыпуклая
раковина от поперечно-овальных до округлых
очертаний. Задний край прямой. Обе интерареи
несут четко выраженные открытые дельтирий и
нототирий. Поверхность покрыта тонкими кон-
центрическими прерывистыми ребрышками,
иногда пересекающимися с ними радиальными
струйками.

В и д о в о й  с о с т а в. В настоящее время в со-
став рода включено шесть видов: P. labradorica
(Billings, 1861): Канада (Лабрадор, Ньюфаунд-
ленд, Британская Колумбия), США (Нью-Бранс-
уик, Квебек, Невада), нижний кембрий (Walcott,
1912), Англия, нижний кембрий (известняки
Comley) (Cocks, 1978; Hinz, 1987; Winrow, 2016);
P. prospectensis Walcott, 1912: США (Калифорния,
Невада), нижний кембрий (Walcott, 1912; Mount,
1976; Liang et al., 2020); P. minor (Cobbold, 1921):
Англия, Шропшир, нижний кембрий, известня-
ки Comley (Cocks, 1978; Winrow, 2016); P. phillipsi
(Holl, 1865): Англия, Шропшир, нижний кембрий
(известняки Comley) (Cocks, 1978; Hinz, 1987; Wil-
liams et al., 1998; Winrow, 2016), Канада (Ньюфа-
ундленд), нижний кембрий (Landing, 1991);
P. rhodesi (Cobbold, 1921): Англия, Шропшир,
нижний кембрий, нижние песчаники Comley
(Cocks, 1978; Winrow, 2016); Paterina sp.: Канада
(Лабрадор, Ньюфаундленд), нижний кембрий,
формация Forteau (Skovsted et al., 2017); Paterina sp.:
Гималаи, средний кембрий, амгинский ярус
(Popov et al., 2015); Paterina alaica Imanaliev et Pel-
man, 1988, Средняя Азия, средний кембрий, ам-
гинский ярус, Сибирская платформа, средний
кембрий, амгинский и майский ярусы. Вероятно,
к роду Paterina относится вид, описанный как Mi-
cromitra semicircularia (Imanaliev et Pelman, 1988)
из амгинского яруса среднего кембрия Средней
Азии и Казахстана (Иманалиев, Пельман, 1988;
Holmer et al., 2001).

С р а в н е н и е. Самые древние роды семей-
ства Paterinidae – Paterina и Micromitra, распро-
страненные преимущественно в нижне- и сред-
некембрийских отложениях, часто имеют близ-
кие размеры и форму раковины, поверхностная
их скульптура изменчива, иногда даже в пределах

одной створки. Детальное изучение строения
представителей отряда Paterinata, в том числе и
морфологии раковин, предпринятое А. Уильям-
сом и др. (Williams et al., 1998), позволило поло-
жить в основу различий этих родов строение зад-
него края створок, что и отражено в их диагнозах,
приведенных во втором издании “Treatise …”
(Laurie, 2000). Род Paterina, в отличие от Micromi-
tra, характеризуется открытым треугольным дель-
тирием и маленьким, тоже открытым, нототири-
ем. У Micromitra дельтирий прикрыт полностью
или частично выпуклым, иногда массивным го-
меодельтидием, а в примакушечной части ното-
тирия иногда развивается гомеохилидий. У рода
Dictyonina, в отличие от Paterina, также имеется
гомеодельтидий, часто не полностью прикрыва-
ющий дельтирий, а наружная поверхность ство-
рок несет ряды мелких ромбовидных ячеек, в то
время как у Paterina поверхность покрыта кон-
центрическими рядами ребрышек и иногда пере-
секающимися с ними радиальными струйками.

Paterina alaica Imanaliev et Pelman, 1988

Табл. V, фиг. 1–7 (см. вклейку)

Paterina lucina Walcott: Пельман, 1977, с. 50, табл. 19,
фиг. 2–5.

Paterina alaica: Иманалиев, Пельман, 1988, с. 166, табл. 20,
фиг. 6–11; Williams et al., 1998, табл. 11, фиг. 4, табл. 12,
фиг. 1–3; Holmer et al., 2001, с. 22, табл. 1, фиг. 6–13, табл. 2,
фиг. 1, 2.

Paterina sp.: Пельман, 1983, с. 121, табл. 26, фиг. 10; Уша-
тинская, 2020, рис. 5, а–ж, н.

Г о л о т и п – Институт геологии Киргизии,
№ 110/321, брюшная створка; Тянь-Шань, горы
Улугтау; средний кембрий.

О п и с а н и е. Очень мелкие (брюшные створ-
ки – длина от 0.75 до 1.25 мм, ширина от 0.9 до
1.2 мм; спинные створки – длина от 0.6 до
1.05 мм, ширина от 0.8 до 1.45 мм), неравно-двоя-
ковыпуклые раковины. Брюшные створки силь-
но выпуклые, очертания от округлых до оваль-
ных, наибольшая высота в задней трети створок.
Примакушечная часть немного нависает над зад-
ним краем, последний слегка изогнут, короче
наибольшей ширины, кардинальные края закруг-
ленные. Брюшная интерарея высокая, апсаклин-
ная, ее большая часть занята широким треуголь-
ным открытым дельтирием, пропареи узкие,
плавно сливаются с боковыми краями створки.
Спинные створки имеют эллиптические очерта-
ния, их длина составляет 70–75% ширины, слабо-
выпуклые, более приподняты в примакушечной
части и почти плоские в передней половине, зад-
ний край прямой. Интерарея узкая, анаклинная,
нототирий треугольный, закругленный под ма-
кушкой, пологий, открытый. У макушки брюш-
ной створки область протегулума приподнята, от-
делена от остальной части перегибом и покрыта
мелкими многочисленными бугорками; за пере-
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гибом на поверхности брефической части створ-
ки иногда видны пологие радиальные складки.
Брефическая часть спинной створки округленно-
прямоугольная, по ее бокам лежат по паре невы-
соких округлых поднятий, разделенных переги-
бом. Наружная поверхность взрослых створок
покрыта многочисленными тонкими концентри-
ческими ребрышками и струйками. Выделяются
немного более высокие и протяженные ребрыш-
ки, которые создают характерную для рода кон-
центрическую скульптуру; между ними имеется
по пять–семь тонких, тесно лежащих прерыви-
стых струек. На мелких струйках хорошо видны
nick-points, оставшиеся от мест временного при-
крепления щетинок-сет, располагавшихся при
жизни у переднего края и перемещавшихся впе-
ред по мере роста раковины (Williams, Holmer,
1992). На внутренней поверхности брюшных
створок элементов внутреннего строения не со-
хранилось. В спинной створке, непосредственно
впереди заднего края, видна срединная пластина,
примыкающая к нототирию. Она имеет трапеци-
евидную форму, прилегает ко дну створки и зани-
мает около половины ширины заднего края; ее
средняя часть немного вдавлена и ограничена с
боков слегка выступающими вперед краями; ве-
роятно, она служила местом прикрепления зад-
них дидукторов (Williams et al., 1998). Впереди
пластины намечаются слабо расходящиеся му-
скульные поля, доходящие до середины створки.

С р а в н е н и е. От P. labradorica (Billings, 1861)
отличается более коротким задним краем у обеих
створок, относительно более выпуклой брюшной
створкой по сравнению со спинной, и отсутстви-
ем заметной радиальной ребристости.

З а м е ч а н и я. Очень маленькие размеры
створок и тот факт, что у большинства из них бре-
фические части составляют половину, а иногда и
большую часть створок, возможно, говорят о том,
что в коллекции присутствуют лишь молодые эк-
земпляры. Данная форма была описана Пельма-
ном (1977) как P. lucina Walcott, 1911 (средний
кембрий Маньчжурии; Walcott, 1911). К сожале-
нию, сравнение с рисунком, приведенном в рабо-
те К. Уолькотта, затруднительно, так как, кроме
наружной скульптуры, на нем нет характерных
для рода и вида признаков.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Средний кембрий,
амгинский и майский ярусы, куонамская, верх-
няя половина сэктенской, маяктахская, юнкля-
бит-юряхская свиты; север Сибирской платфор-
мы, разрезы по р. Оленек, р. Хорбусуонке; в низо-
вьях р. Лены в разрезах Чекуровка и по р. Хос-
Нелегер.

М а т е р и а л. 35 разрозненных створок.

Род Micromitra Meek, 1873

Т и п о в о й  в и д – Iphidea? sculptilis Meek,
1873; средний кембрий Монтаны, США.

Д и а г н о з. Неравно-двояковыпуклая ракови-
на, форма от округлой до немного более вытяну-
той в ширину. Задний край почти прямой. В
брюшной створке интерарея несет широкий
дельтирий, частично прикрытый гомеодельтиди-
ем; в спинной створке нототирий открытый или с
зачаточным гомеохилидием. Поверхность покры-
та многочисленными концентрическими, иногда
извилистыми ребрышками, нередко они пересека-
ются с пологими радиальными ребрышками.

В и д о в о й  с о с т а в. Краткие описания и
изображения рода присутствуют во многих рабо-
тах последних 30 лет, посвященных кембрийским
брахиоподам; часто род описан в открытой но-
менклатуре или со знаком “cf.” (Zell, Rowell, 1988;
Roberts, Jell, 1990; Holmer et al., 1999; Skovsted,
Holmer, 2005; Engelbretsen, Peng, 2007; Skovsted
et al., 2017 и др.). Вероятно, сильная изменчивость
поверхностной скульптуры, о которой писали не-
однократно (Bell, 1941; Аксарина, Пельман,
1978), неясные отпечатки внутреннего строения
из-за перекристаллизации створок, а часто мел-
кие неполно сохранившиеся обломанные створ-
ки затрудняют сравнения с изображенными в
публикациях материалами. Мы относим к роду
Miromitra девять видов: M. pusilla (Linnarsson,
1896) известен в Англии, Швеции, в среднем кем-
брии (Walcott, 1912; Cocks, 1978; Winrow, 2016);
M. bella (Billings, 1872) распространен в США
(Пенсильвания), в С.-В. Гренландии, в С.-З. Ка-
наде – нижний кембрий, ботомский ярус (Wal-
cott, 1912; Воронова и др., 1987; Skovsted, Holmer,
2005); M. modesta (Lochman, 1940) известен в
США (Монтана) в верхнем кембрии (зона Cedar-
ia) (Lochman, 1940; Lochman, Duncan, 1944), в
Канаде (Альберта и Саскачеван), начиная с верх-
ней части нижнего – верхнем кембрии (Robson
et al., 2003); M. cf. modesta (Lochman) описан в
Сев. Гренландии из верхней части среднего кем-
брия (Zell, Rowell, 1988), в Австралии из бассейна
Джорджина в среднем–верхнем кембрии (Hen-
derson, MacKinnon, 1981), из Нового Южного
Уэльса – в среднем кембрии (Engelbretsen, 1996),
из Южного Китая – в среднем кембрии (Engel-
bretsen, Peng, 2007), из Юж. Казахстана (Малый
Каратау) – в среднем кембрии, майский ярус
(Конева, 1992); M. sculptilis (Meek, 1873) описан в
США (Монтана), средний кембрий (Walcott, 1912;
Bell, 1941); M. cf. sculptilis (Meek) – из С.-З. Испа-
нии, средний кембрий, нижняя часть, формация
Ланкара (Wotte, Mergl, 2007); M. burgessensis Ress-
er, 1938 известен в Канаде (Британская Колум-
бия) – средний кембрий, сланцы Берджесс (Top-
per et al., 2015); M. superba (Walcott, 1897) распро-
странен в США (Аризона, Монтана) – средний
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кембрий (Walcott, 1912); Micromitra sp. известен в
Швеции в среднем кембрии (Berg-Madsen, 1985),
в Канаде (Ньюфаундленд, Лабрадор) в нижнем
кембрии (формация Forteau) (Skovsted et al., 2017),
в Зап. Антарктиде в нижней части верхнего кем-
брия (Henderson et al., 1992), в Юж. Казахстане
(Малый Каратау) в верхнем кембрии, сакский
ярус (Конева, 1992); M. peculiaris Aksarina, 1978
описан в Азии (Салаир), средний кембрий (Акса-
рина, Пельман, 1978). Несколько видов Micromi-
tra описано в последние годы из среднего кем-
брия Австралии: M. nerranubawu Kruse, 1990,
M.? nerranubawu, M. georginaensis Percival et
Kruse, 2014, Micromitra sp. (Kruse, 1990, 1991;
Brock, Percival, 2006; Percival, Kruse, 2014; Smith
et al., 2016). Известны Micromitra sp. в Зап. Арген-
тине, в Прекордильерах, в верхней части среднего
кембрия (олистолиты в основании формации Los
Sombreros) (Holmer et al., 1999).

С р а в н е н и е. От рода Paterina отличается
развитием на интерарее брюшной створки гоме-
одельтидия, часто массивного, прикрывающего
дельтирий, а в спинной – небольшого гомеохи-
лидия в примакушечной части нототирия. На на-
ружной поверхности створок, помимо концен-
трических, у Micromitra часто развиваются мно-
гочисленные радиальные ребрышки, которые у
рода Paterina обычно редкие или отсутствуют. У
рода Dictyonina, в отличие от Micromitra, поверх-
ность створок несет ряды правильных ромбовид-
ных ячеек, разделенных валиками.

Micromitra georginaensis Percival et Kruse, 2014

Табл. V, фиг. 8–11; табл. VI, фиг. 1–6 (см. вклейку)

Micromitra georginaensis: Percival, Kruse, 2014, с. 392,
фиг. 23, A-U.

Г о л о т и п – Micromitra georginaensis Percival
et Kruse, 2014, c/ 392, фиг. 23 A-G, экз. CPC41739;
Австралия, бассейн Джорджина; средний кембрий.

О п и с а н и е. Маленькая (брюшные створки
длиной от 1.2 до 1.8 мм, шириной от 1.4 до 2.2 мм;
спинные створки длиной от 0.8 до 1.8 мм, шири-
ной от 1.2 до 2.1 мм), тонкая, неравно-двояковы-
пуклая раковина, от округлых до округленно-
овальных очертаний. Брюшная створка более вы-
пуклая, чем спинная, с маленькой шишковидной
примакушечной областью, нависающей над зад-
ним краем. Наибольшая высота створки находит-
ся близ переднего края брефической ее части.
Задний край створки слабоизогнут, около 2/3 его
наибольшей ширины составляет апсаклинная
интерарея, ее значительную часть занимает ши-
рокий треугольный дельтирий, боковые стороны
которого расходятся под углом 110°, а задняя по-
ловина закрыта гомеодельтидием. Гомеодельти-
дий выпуклый, несет две–три складки и отделен
от пропарей бороздками. Пропареи узкие, огра-
ничены от остальной створки едва заметными пе-

регибами. Спинная створка округленно-прямо-
угольной формы, длина составляет около 3/4 ши-
рины, она слабовыпуклая в задней половине,
боковые и передний края почти плоские, макуш-
ка чуть заметная. Задний край слегка изогнут, ин-
терарея низкая, анаклинная, большую ее часть
занимает широкоугольный нототирий, закруг-
ленный у макушки и с расходящимися под углом
120° боковыми сторонами. Иногда виден у самой
макушки зачаточный гомеохилидий. Пропареи
очень узкие. На поверхности у макушки брюш-
ной створки четко выделяется протегулум, кото-
рый имеет диаметр около 120 мкм и ограничен во-
круг бороздкой, на остальной брефической части
иногда видны низкие радиальные ребра. На бре-
фической части в спинной створке слева и справа
лежат по паре невысоких овальных вздутий, меж-
ду ними имеется пологое углубление. Такие взду-
тия неоднократно описывались у многих древних
брахиопод, в том числе и у патеринид, как setal
sacs (мешки, заключавшие сеты на планктотроф-
ной стадии развития) (Holmer et al., 2009; Skovsted
et al., 2015). Взрослые части обеих створок покры-
ты частыми тонкими концентрическими реб-
рышками, иногда извилистыми, и тонкими поло-
гими радиальными ребрышками, часто отчетли-
выми, но бывает, что плохо заметными. На
некоторых участках поверхности, когда соседние
извилистые ребрышки касаются друг друга, обра-
зуются ячейки, по форме и размерам напоминаю-
щие скульптуру у рода Dictyonina, но у последне-
го ячейки более правильные и покрывают почти
всю поверхность створок.

Внутреннее строение у брюшных створок не
наблюдалось, лишь видны неотчетливо расходя-
щиеся веером в задней части отпечатки внутрен-
них структур. В задней части спинной створки к
заднему краю изнутри по всей его ширине при-
мыкает узкая срединная пластина; ее середина
под нототирием более вогнута, на ней видны от-
печатки клеток. Вероятно, это место прикрепле-
ния мускулов-дидукторов (Williams et al., 1998).
Передние мускульные поля видны неотчетливо.

С р а в н е н и е. От вида M. nerranubawu Kruse,
1990, тоже из среднего кембрия Австралии, отли-
чается заметно меньшими размерами, более тон-
кой раковиной, относительно более короткой
срединной пластиной внутри спинной створки.
От типового вида рода – M. sculptilis (Meek, 1873) –
описываемый вид отличается меньшими разме-
рами и гораздо менее резко выраженной наруж-
ной скульптурой, особенно, радиальной. По-ви-
димому, близким видом является M. modesta
(Lochman, 1940), описанный как в Сев. Америке,
так и в Австралии и Гренландии (Lochman, 1940;
Zell, Rowell, 1988; Robson et al., 2003). Но, хотя ка-
надский вид близок к описываемому по форме и
скульптуре поверхности, у него отсутствует гоме-
одельтидий.
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Р а с п р о с т р а н е н и е. Средний кембрий,
амгинский и майский ярусы, верхняя часть сэк-
тенской и маяктахская свиты; север Сибирской
платформы, нижнее течение р. Лены, разрез Че-
куровка; Булкурская антиклиналь; разрез по
р. Хос-Нелегер.

М а т е р и а л. 24 разрозненные створки.

Род Dictyonina Cooper, 1942

Т и п о в о й  в и д – Trematis pannulus White,
1874; нижний и средний кембрий Невады, США.

Д и а г н о з. Небольшая полуовальная, немно-
го вытянутая в ширину неравно-двояковыпуклая
раковина. Брюшная створка сильно выпуклая,
задний край прямой, интерарея высокая, дельти-
рий частично прикрыт гомеодельтидием. Спин-
ная створка слабо выпуклая, нототирий откры-
тый. Поверхность покрыта рядами тонких ром-
бовидных ячеек, ограниченных невысокими
валиками.

В и д о в о й  с о с т а в. Известно семь видов:
D. pannula (White, 1874): США (Монтана, Юта,
Невада, Аризона, Калифорния), средний кем-
брий, Канада, средний кембрий (Walcott, 1912;
Mount, 1976), Сибирская платформа, Горный Ал-
тай, средний кембрий (Лермонтова, 1940; Акса-
рина, Пельман, 1978); D. hexagona (Bell, 1941):
США (Мичиган, Монтана), средний кембрий
(Bell, 1941), Юж. Казахстан (Малый Каратау),
средний кембрий (Конева, 1986; Holmer et al.,
2001), Хабаровский край, средний кембрий (Со-
болев в: Пельман и др., 1992); D.? perforata Palmer,
1954: США (Техас), верхний кембрий (Palmer,
1954); D.? cf. perforata: Иран, верхний кембрий
(Popov et al., 2009); D. radioplicata Linan et Mergl,
2001: Испания, средний кембрий, формация Му-
реро (Linan, Mergl, 2001); D. australis Roberts et
Jell, 1990: Австралия (Новый Южный Уэльс),
средний кембрий (Roberts, Jell, 1990); D. ornatella
(Linnarsson, 1876): Норвегия, Швеция, средний
кембрий (Walcott, 1912; Berg-Madsen, 1985; Brun-
ton, Harper, 2000); Dictyonina sp.: Новая Земля,
верхний кембрий (Попов, 1985), Центральная Ав-
стралия, средний кембрий (Percival, Kruse, 2014).

С р а в н е н и е. От остальных родов семейства
отличается наружной скульптурой, состоящей из
правильных ромбовидных ячеек, покрывающих
почти всю взрослую поверхность створок, и дель-
тирием, частично прикрытым гомеодельтидием в
брюшной створке.

Dictyonina pannula (White, 1874)

Табл. VI, фиг. 7–10

Trematis pannulus: White, 1874, с. 6.
Micromitra (Iphidea) pannula: Walcott, 1912, с. 361, табл. IV,

фиг. 1–4.

Dictyonina pannula: Cooper, 1942, с. 228; Mount, 1974, с. 1;
Rowell, 1980, с. 19, табл. 7, фиг. 1, 2, табл. 8, фиг. 1–5; Коров-
ников в: Пегель и др., 2016, с. 178, табл. 36, фиг. 5.

Dictyonina pannula sibirica: Лермонтова, 1940, c. 105,
табл. 33, фиг. 5; Аксарина, Пельман, 1978, с. 78, табл. 6,
фиг. 7–10.

Г о л о т и п – USNM (Unated States National
Museum), 15331a; США, Невада; средний кем-
брий.

О п и с а н и е. Маленькая (длина 1.6–2 мм,
ширина 1.8–2.8 мм, высота брюшной створки
около 0.6 мм), тонкая, неравно-двояковыпуклая
раковина, от округлых до овальных очертаний.
Задний край почти прямой, занимает около двух
третей наибольшей ширины раковины; боковые
и передний края закругленные. Макушка брюш-
ной створки тупая, имеет шишковидную форму,
примакушечная часть немного загнута назад.
Брюшная створка сильновыпуклая, наибольшая
высота находится близ переднего края брефиче-
ской части створки. Интерарея апсаклинная,
ограничена от боковых сторон слабым переги-
бом, ее б�льшая часть занята дельтирием, кото-
рый у макушки имеет угол около 80° и до середи-
ны заполнен гомеодельтидием. Последний в
средней части почти плоский, а по бокам ограни-
чен тремя–четырьмя ребрышками, параллельны-
ми боковым сторонам дельтирия. Пропареи уз-
кие. Спинная створка поперечно овальная, слабо
равномерно выпуклая; интерарея невысокая,
четко отделяется от боковых сторон, ее б�льшая
часть занята широким треугольным открытым
нототирием с апикальным углом около 130°, про-
пареи узкие. У макушки брюшной створки выде-
ляется протегулум, который имеет диаметр около
150 мкм и четко обособлен от остальной брефиче-
ской части створки; его поверхность покрыта
мелкими многочисленными бугорками около
2 мкм в диаметре. Такая же микроскульптура ме-
стами сохранилась и на остальной поверхности
брефической части. Взрослая поверхность обеих
створок покрыта многочисленными тонкими
концентрическими струйками, которые, начина-
ясь у боковых сторон, быстро превращаются в
микроорнамент, состоящий из мелких ромбо-
видных ячеек, ограниченных низкими изогну-
тыми валиками, вытянутыми в поперечном на-
правлении. У переднего края ромбовидные ямки
снова сменяются волнистыми концентрически-
ми струйками.

Внутреннее строение не наблюдалось.
С р а в н е н и е. Хотя описанные из Сибири

D. pannula очень мелкие, их размеры вполне со-
поставимы с измерениями того же вида, распро-
страненного в среднем кембрии Невады, которые
приводит А. Роуэлл (Rowell, 1980). От D. ornatella
(Linnarsson, 1876) из среднего кембрия Норвегии
(Bruton, Harper, 2000), помимо более мелких раз-
меров (описываемый вид в два–три раза мельче),
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отличается гораздо более узким апикальным уг-
лом у дельтирия. У D. australis Roberts et Jell, 1990
из среднего кембрия Австралии форма раковины
не округленно-овальная, а ближе к прямоуголь-
ной, длинный задний край с четко выраженными
пропареями, проклинная брюшная интерарея;
помимо типичной для диктионин наружной
скульптуры, состоящей из многочисленных яче-
ек, ограниченных изогнутыми валиками, у него
четко на всей поверхности видны радиальные
ребрышки (Roberts, Jell, 1990).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Средний кембрий,
майский ярус, юнкюлябит-юряхская, лопарская
свиты; север Сибирской платформы, разрезы по
р. Оленек, Булкурская антиклиналь.

М а т е р и а л. 19 разрозненных створок, глав-
ным образом, из разреза р. Оленек.

Род Olenekotreta Ushatinskaya, nom. nov.

Olenekina (non Egorova, 1970): Ушатинская, 1997, с. 55.

Н а з в а н и е  р о д а – от р. Оленек.

Т и п о в о й  в и д – Olenekina olenekensis Usha-
tinskaya, 1997; Сибирская платформа, среднее те-
чение р. Котуй; средний кембрий, майский и аю-
сокканский ярусы.

Д и а г н о з. См.: Ушатинская, 1997, с. 55.
В и д о в о й  с о с т а в. Типовой вид.
С р а в н е н и е. От близких родов Paterina и

Micromitra отличается развитием в задней части
обеих створок по краям дельтирия и нототирия
протяженных валиков, почти параллельных зад-
нему краю.

Olenekotreta olenekensis (Ushatinskaya, 1997)

Olenekina olenekensis:Ушатинская, 1997, с. 55, табл. 7,
фиг. 6–10.

Г о л о т и п – ПИН, № 4510/141, спинная
створка; Сибирская платформа, среднее течение
р. Котуй; средний кембрий, аюсокканский ярус,
эйринская свита.

О п и с а н и е (рис. 5, а–з). Маленькая (длина
брюшных створок 1–1.5 мм, ширина 1.3–1.7 мм;
длина спинных створок 0.5–0.9 мм, ширина 0.7–

Рис. 5. Olenekotreta olenekensis (Ushatinskaya), 1997: а–в – экз. ПИН, № 4290/206: а – брюшная створка снаружи, об-
щий вид, б – задняя часть той створки, в – покрытая бугорками ее брефическая часть; г – экз. ПИН, № 5486/160,
брюшная створка изнутри; д, ж – голотип ПИН, № 4510/141: д – спинная створка снаружи, общий вид, ж – задняя
часть той же створки, увеличено; е, з – экз. ПИН, № 4510/146: е – спинная створка изнутри, з – задняя часть той же
створки, увеличено; разрез в среднем течении р. Котуй; средний кембрий, аюсокканский ярус, эйринская свита.
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1.1 мм), неравно-двояковыпуклая раковина эл-
липтических очертаний, более вытянутая в шири-
ну, со слегка изогнутым задним краем. Брюшная
створка более выпуклая, чем спинная, макушка
слегка нависает над задним краем. Интерарея не-
высокая, апсаклинная, дельтирий неширокий, от-
крытый. Спинная створка слабо выпуклая, с уз-
кой интерареей и открытым нототирием. Поверх-
ность брефической части покрыта мелкими
многочисленными бугорками, на остальной по-
верхности раковины развиты частые концентри-
ческие ребра, которые в задней половине парал-
лельны друг другу, а ближе к переднему краю ста-
новятся угловато-изогнутыми. Внутри на дне
брюшной створки у концов дельтирия впереди
заднего края лежат два низких валика, почти па-
раллельных заднему краю. Пара симметричных
отпечатков передних мускульных полей, разде-
ленных низким поднятием, занимает централь-
ную часть створки. Внутри спинной створки близ
заднего края, почти параллельно ему, от концов
нототирия также расходятся два более высоких
валика. Они немного повышаются к боковым
сторонам, но не доходят до них. Дно нототирия
занято пластиной, к которой, по предположению
Уильямса и др. (Williams et al., 1998), могли при-
крепляться задние дидукторы. Валики около зад-
него края могли служить дополнительным ме-
стом их прикрепления. Средняя часть створки за-
нята низким, немного расширяющимся кпереди
утолщением, по бокам которого лежат отпечатки
переднебоковых мускулов-аддукторов, доходя-
щие до середины длины створки. Между ними ле-
жит низкое широкое поднятие, тоже оканчиваю-
щееся у середины длины створки.

З а м е ч а н и я. При описании вида Micromi-
tra? semicircularis Imanaliev et Pelman, 1988 Холь-
мер с соавт. (Holmer et al., 2001, с. 28) высказали со-
мнение в обоснованности выделения Olenekotreta
в качестве самостоятельного рода на основании
присутствия у него валиков, параллельных задне-
му краю внутри спинной створки. По их мнению,
внешне изображенные экземпляры сильно напо-
минают род Micromitra, развитие же валиков мог-
ло быть связано с очень юной стадией развития
(все имеющиеся в коллекции створки не превы-
шают 1–1.5 мм); отсутствие гомеодельтидия так-
же могло быть связано с ювенильной стадией.
Однако в имеющемся у нас материале размеры
большинства створок из семейства Paterinidae не
превышают первых миллиметров, но и у Micro-
mitra, и у Dictyonina гомеодельтидий уже развит,
а такой структуры, как описанные валики, у них
не было встречено, даже у самых мелких экзем-
пляров.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Средний кембрий,
майский и аюсокканский ярусы, эйринская сви-
та; Сибирская платформа, бассейны р. Котуй и
р. Муны.

М а т е р и а л. 14 створок из разреза среднего
течения р. Котуй; пять створок из разреза по
р. Муне.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V
Фиг. 1–7. Paterina alaica Imanaliev et Pelman, 1988: 1 – экз. ПИН, № 5486/621, брюшная створка снаружи: 1а – общий
вид, 1б – брефическая часть створки; 2 – экз. ПИН, № 5486/622, брюшная створка, стоит на переднем крае, виден от-
крытый дельтирий; 3 – экз. ПИН, № 5486/623, брюшная створка: 3а – общий вид, 3б – вид сбоку, 3в – вид со стороны
заднего края; 4 – экз. ПИН, № 5486/624: спинная створка снаружи: 4а – общий вид, 4б – брефическая часть створки,
4в – вид со стороны заднего края, 4г – вид сбоку, 4д – участок с наружной скульптурой; 5 – экз. ПИН, № 5486/625,
спинная створка изнутри; 6 – экз. ПИН, № 5486/626, брюшная створка снаружи: 6а – общий вид, 6б – примакушеч-
ная часть; 7 – экз. ПИН, № 5486/627, частично обломанная спинная створка изнутри, хорошо видна часть срединной
пластины, примыкающая к интерарее; разрез по нижнему течению р. Оленек; верхи нижнего – нижняя часть среднего
кембрия, юнкюлябит-юряхская свита.
Фиг. 8–11. Micromitra georginaensis Percival et Kruse, 2004: 8 – экз. ПИН, № 5486/651, брюшная створка снаружи: 8а –
общий вид, 8б – примакушечная часть, 8в – вид со стороны заднего края; 9 – экз. ПИН, № 5486/652, брюшная створка
снаружи: 9а – общий вид, 9б – брефическая часть створки, 9в – участок с поверхностной скульптурой; 10 – экз. ПИН,
№ 5486/653, спинная створка изнутри; 11 – экз. ПИН, № 5486/654, спинная створка снаружи: 11а – общий вид, 11б –
вид со стороны заднего края на нототирий; разрез по р. Хос-Нелегер (низовья р. Лены); средний кембрий, амгинский
ярус, сэктенская свита, “куонамский язык”.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V I
Фиг. 1–6. Micromitra georginaensis Percival et Kruse, 2004: 1 – экз. ПИН, № 5486/655, брюшная створка снаружи; 2 –
экз. ПИН, № 5486/656, брюшная створка снаружи: 2а – общий вид, 2б – вид сбоку в профиль; 3 – экз. ПИН,
№ 5486/657, неполная брюшная створка снаружи, хорошо виден характер поверхностной скульптуры; 4 – экз. ПИН,
№ 5486/658, спинная створка снаружи: 4а – общий вид, 4б – брефическая часть спинной створки; 5 – экз. ПИН,
№ 5486/659, брюшная створка изнутри; 6 – экз. ПИН, № 5486/660, спинная створка изнутри; разрез по р. Хос-Нелегер
(низовья р. Лены); средний кембрий, амгинский ярус, сэктенская свита, “куонамский язык”.
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Фиг. 7–10. Dictyonina pannula (White, 1874): 7 – экз. ПИН, № 5486/701, частично обломанная брюшная створка снару-
жи: 7а – общий вид, 7б – примакушечная часть, 7в – вид со стороны заднего края, хорошо виден дельтирий, частично
прикрытый гомеодельтидием; 8 – экз. ПИН, № 5486/702, спинная створка снаружи: 8а – общий вид, 8б – примаку-
шечная часть, 8в – вид со стороны заднего края, нототирий открытый, 8г – скульптура на поверхности взрослой
створки, 8д – то же, увеличено, 8е – мелкие бугорки на поверхности брефической части створки; 9 – экз. ПИН,
№ 5486/703, спинная створка снаружи: 9а – общий вид, 9б – вид со стороны заднего края, 9в – левая половина инте-
рареи той же створки; 10 – экз. ПИН, № 5486/704, брюшная створка снаружи; разрез в нижнем течении р. Оленек;
средний кембрий, майский ярус, лопарская свита.

Revision of Order Paterinida (Brachiopoda) from the Lower and Middle Cambrian
of the Siberian Platform
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Рассмотрены пермские блаттинопсидовые насекомые воркутской серии Печорского бассейна
(Россия, Республика Коми). Описаны Glaphyrophlebia komia sp. nov., G. vorkutensis sp. nov. и
G. borea sp. nov. из интинской свиты. Рассмотрен таксономический состав растений пограничного
кунгурско-уфимского интервала в Печорском бассейне в сравнении с флорами Приуралья.
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Настоящая работа посвящена описанию но-
вых блаттинопсидовых насекомых, питавшихся
растениями (Расницын, 1980б), и обзору флоры
из воркутской серии Печорского бассейна (далее
для краткости иногда используется термин Вор-
кута). Материал представляет собой керны мно-
гочисленных скважин Воркутского и Сейдинско-
го месторождений в Республике Коми, Россия.
Местонахождение относится к воркутской серии
Печорского угольного бассейна. Насекомые най-
дены в двух свитах этой серии – лекворкутской и
более молодой интинской. Описываемый в дан-
ной работе материал по насекомым происходит
из пакетов (подсвит) I и Ia интинской свиты. Из
этих пакетов (середина интинской свиты) проис-
ходят почти все блаттинопсидовые воркутской
серии. Из нижележащей лекворкутской свиты
указано два остатка блаттинопсид (Расницын
и др., 2005). Один остаток из пакета N рудницкой
подсвиты отнесен нами к Insecta incertae sedis.
Второй экз. из той же подсвиты (пакет не изве-
стен) представляет собой фрагмент переднего
крыла Blattinopsidae. Этот фрагмент не описыва-
ется, но он отличается от описанных в данной ра-
боте видов простой задней ветвью CuA (рис. 1, ж;

табл. VII, фиг. 7, см. вклейку). У Glaphyrophlebia
vorkutensis sp. nov., G. borea sp. nov. и G. komia sp. nov.
эта жилка ветвится. Остаток наиболее сходен с
G. subcostalis из Сояны, от которого отличается
узким (равным по ширине интеррадиальному)
костальным полем за вершиной SC. У G. subcos-
talis это поле вдвое шире интеррадиального (Ари-
стов, Расницын, 2021).

Отложения воркутской серии относят к уфим-
скому ярусу (Лозовский и др., 2009). Однако от-
носительно возраста этой серии существуют раз-
ные точки зрения. Либо она относится к кунгур-
скому ярусу целиком (Пухонто, Фефилова, 1982;
Котляр и др., 2004; Henderson et al., 2012), либо
лекворкутская свита относится к кунгурскому
ярусу, а интинская – к уфимскому (Водолазская
и др., 2013).

Объем и статус уфимского яруса и его граница
с кунгурским ярусом остаются предметом острых
дискуссий (Лозовский и др., 2009). Мы принима-
ем кунгурский и уфимский ярусы в их традицион-
ном объеме, относя к последнему соликамский и
шешминский горизонты. В настоящей работе мы с
некоторой долей условности относим лекворкут-

УДК 565.7:551.736(470.13)
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скую свиту к кунгурскому ярусу, а интинскую сви-
ту – к уфимскому.

Отложения печорской серии сформировались
в зоне влажного теплоумеренного морского кли-
мата, севернее остальных крупных местонахож-
дений верхов нижней – низов средней перми.
Воркута располагалась на палеошироте 39.5° С,
Чекарда, Тюлькино и Сояна – на 30.6°, 31.9° и
33.2° С, соответственно. Для последних трех ме-
стонахождений был характерен семиаридный кли-
мат (Щербаков, 2008), Чекарда, Тюлькино и Сояна
имели прибрежноморской (лагунный или дельто-
вый) генезис (http://fossilworks.org/bridge.pl?a=col-
lectionSearch&collection_no=122753, no=103639 и
no=104992, соответственно). Отложения Ворку-
ты были лагунно-морскими или лагунно-озерны-
ми, причем к интинскому времени морское влия-
ние сильно уменьшается. Отложения пакета Ia,
откуда известно большинство блаттинопсид,
формировались в пресном водоеме (Пухонто,
Фефилова, 1982).

Блаттинопсидовые в воркутской серии в це-
лом составляют 12% остатков насекомых. Однако
найдены они все в пакетах I и Ia (кроме одного
экз. из лекворкутской свиты). В этих пакетах Blat-
tinopsida составляют 46%. В отличие от блаттиноп-
сидовых, за единственным исключением приуро-
ченных к одному стратиграфическому уровню,
остальные отряды насекомых стратиграфически
распространены по воркутской серии более рав-
номерно.

Ниже описываются три новых вида рода Gla-
phyrophlebia (Blattinopsidae): G. komia sp. nov., G.
vorkutensis sp. nov. и G. borea sp. nov. Ранее из ме-
стонахождения Воркута блаттинопсиды указыва-
лись как относящиеся к G. subcostalis (Martynov,
1928), описанному из местонахождения Сояна
(Расницын, 1980а). Этот вид был нами переопи-
сан (Аристов, Расницын, 2021), и ниже показано,
что материал из Воркуты относится к самостоя-
тельным видам. Большая часть определимого ма-
териала относится к G. komia, остальные виды
единичны. Сходная ситуация наблюдается в Соя-
не – все определимые блаттинопсиды относятся
к G. subcostalis, G. iva Aristov et Rasnitsyn, 2021 из-
вестен только по голотипу (Аристов, Расницын,
2021).

СРАВНИТЕЛЬНЫЙ АНАЛИЗ ФЛОР 
КУНГУРСКОГО И УФИМСКОГО 

(РОУДСКОГО) ЯРУСОВ ПЕЧОРСКОГО 
ПРИУРАЛЬЯ И СРЕДНЕГО ПРИУРАЛЬЯ

Несмотря на относительную географическую
близость Печорского Приуралья и Среднего
Приуралья, пермские флоры этих регионов очень
существенно различаются. Пермская флора Пе-
чорского угольного бассейна и близлежащих раз-

резов Печорского Приуралья обладает совершен-
но отчетливым ангарским обликом (Залесский,
Чиркова, 1938; Пухонто, Фефилова, 1982; Поле-
таева, Пухонто, 1990; Пухонто, 1998; Исаев и др.,
2018; см. здесь рис. 2 и табл. VIII, см. вклейку).

Здесь доминируют остатки голосеменных по-
рядка Vojnovskyales, в последние годы обособляе-
мого в самостоятельный класс Vojnovskyopsida, с
характерными “кордаитоподобными” ланцето-
видными листьями и весьма своеобразными ре-
продуктивными органами. Второй по частоте
встречаемости группой высших растений, остат-
ки которых могут доминировать в околоводных
фитоориктоценозах, являются хвощевидные (от-
дел Equisetophyta), представленные, преимуще-
ственно, видами, относящимися к семейству чер-
новиевых (Tchernoviaceae). Кроме них, но реже, в
тех же местонахождениях встречаются папорот-
ники (преимущественно, глейхениевые – роды
Tumidopteris Naug. и Prynadaeopteris Radczenko
emend. Naug.), реже – мараттиевые (представите-
ли рода Corsinopteris Doweld, нуждающегося в ре-
визии). В интинских (нижнеуфимских, роудских)
отложениях разреза по левобережью р. Кожим
ниже пос. Кожим-Рудник, обнаружены древней-
шие достоверные остатки осмундовых папорот-
ников (Todites lobulatus Naug.; подробнее см.:
Naugolnykh, 2002).

Таксономическое разнообразие флоры кун-
гурского яруса стратотипической местности
(Среднее Приуралье) исключительно велико.
Кунгурская флора нам известна из целого ряда
местонахождений, часть из которых вполне за-
служенно рассматриваются в качестве особо
охраняемых природных территорий (напр., раз-
рез Чекарда, имеющий мировое значение). Не
меньшее значение имеет целый комплекс место-
нахождений, расположенных у с. Матвеево в
Пермском крае, по обоим берегам р. Барды (Nau-
golnykh, 2014). В кунгурской флоре Среднего
Приуралья есть представители всех основных
групп высших растений, характерных для поздне-
го палеозоя, за очень небольшим исключением.

Главная отличительная особенность флори-
стических комплексов верхней части нижней
перми (кожимрудницкая и лекворкутская свиты
и их аналоги) и нижней части средней перми (ин-
тинская свита) Северного Приуралья, по сравне-
нию с ископаемыми флорами из синхронных от-
ложений Среднего Приуралья, заключается
практически в полном отсутствии хвойных и
пельтаспермовых. Единичные находки предста-
вителей этих групп в лекворкутской, кожимруд-
ницкой и интинской свитах Печорского Приура-
лья очень сомнительны и нуждаются в детальной
проверке. Так, например, за остатки хвойных в
некоторых случаях принимались побеги листо-
стебельных мхов. Каллиптериды, представлен-
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ные несколькими видами рода Permocallipteris
Naug., из которых наиболее широко распростра-
нен P. adzvensis (Zalessky) Naug., а также родами
Comia Zalessky и Compsopteris Zalessky, появля-
ются в Печорском угольном бассейне и в Печор-
ском Приуралье существенно позднее, в казан-
ском веке (т.е., в отложениях вордского или казан-
ского яруса). Связано это было с миграцией этих
растений во второй половине пермского периода
из Среднего и Южного Приуралья к северу и севе-
ро-востоку, во внешние пределы Ангариды s.s.

Эти различия, скорее всего, были обусловлены
разными палеоклиматическими условиями, в ко-
торых развивались пермские флоры Среднего
Приуралья и Печорского угольного бассейна, в
том числе, районы Печорского Приуралья. Кли-
мат Среднего Приуралья в конце ранней и начале
средней перми был отчетливо семиаридным, се-
зонно сухим, что подчеркивается присутствием
ксерофильных элементов [реликтовые каламито-
вые Calamites gigas Brongn. (подробнее о палео-
географической истории этого вида см.: Науголь-
ных, 2005), каллиптериды, вальхиевые хвойные –
Walchia appressa Zalessky, W. bardaeana Zalessly
emend. Naug., первые представители вольциевых
хвойных – род Archaeovoltzia Naug.]. О сезонно
сухом климате Среднего Приуралья в конце ранней
перми свидетельствуют огромные толщи эвапори-
тов кунгурского яруса (сульфатные отложения
иренского горизонта, а также залежи каменной и
калийной солей Березниковского месторождения).
В пользу существования жаркого и сухого клима-
та на территории Среднего Приуралья в уфим-
ском веке говорят многочисленные глиптомор-
фозы каменной соли и сростки кристаллов гипса
(“гипсовые солнца”), широко встречающиеся в
отложениях соликамского горизонта в бассейне
рек Чусовой и Сылвы. По всей видимости, имен-
но теплый климат способствовал тому, что в
Среднем Приуралье произрастали древовидные
плауновидные отчетливо термофильного облика,
отнесенные к самостоятельному роду Ufadendron
Naug. Представители этого рода были обнаруже-
ны и в зоне развития низкоширотной раститель-
ности пермского периода (Tang et al., 2020).

В отличие от Среднего Приуралья, климат в
середине пермского периода в Печорском При-
уралье был существенно более влажным и, воз-
можно, более прохладным. Это отразилось в ак-
тивном торфо- и углеобразовании в Печорском
бассейне, а также в отсутствии заведомых ксеро-
фитов (каллиптериды, вальхиевые хвойные) в от-
ложениях лекворкутской, кожимрудницкой и ин-
тинской свит. Те растения, которые присутству-
ют во флорах обоих регионов (клинолистники:
Naugolnykh, 2015b), хвощевидные семейства чер-
новиевых, в частности, род Annulina Neuburg (по-
дробнее см.: Naugolnykh, Mogilnikova, 2018), либо
произрастали в интразональной околоводной

растительности, либо обладали широкими эколо-
гическими амплитудами (напр., войновскиевые).
Эти же тенденции продолжились и в казанском
веке, в частности, в соянской флоре (Naugolnykh,
2015a).

В самом общем плане раннепермская расти-
тельность, существовавшая в районах, соответ-
ствующих современному положению Приполяр-
ного и Северного Урала и Приуралья, выглядит
несколько более архаично по сравнению со Сред-
ним Приуральем, где много эволюционно про-
двинутых таксонов, таких как разнообразные
гинкгофиты и ангаропельтовые.

Интинская свита воркутского разреза, так же
как и соответствующие отложения в кожимском
разрезе, включает в себя большое количество ли-
стьев войновскиевых (остатки этой группы доми-
нируют среди растений), однако они вряд ли
представляли собой важный трофический ресурс
для насекомых. Дело в том, что до мела (до по-
крытосеменных) грызущих филлофагов среди на-
секомых практически не было: были потребители
семян, плодов и древесины, а также сосущие фи-
тофаги на вегетативных частях растений (Rasnit-
syn, Quicke, 2002).

Авторы признательны А.Г. Пономаренко
(ПИН РАН) и С.М. Снигиревскому (СПбГУ) за
замечания по рукописи. Работа поддержана Про-
граммой 15 Президиума Российской академии
наук “Проблемы происхождения жизни и ста-
новления биосферы” и Госзаданием № 0135-
2019-0044 Геологического ин-та РАН.

О Т Р Я Д BLATTINOPSIDA
СЕМЕЙСТВО BLATTINOPSIDAE BOLTON, 1925

Род Glaphyrophlebia Handlirsch, 1906
Glaphyrophlebia komia Aristov, Rasnitsyn et Naugolnykh, sp. nov.

Табл. VII, фиг. 1–3

Н а з в а н и е  в и д а – от Республики Коми.
Г о л о т и п – ПИН, № 1631/157, прямой и об-

ратный отпечатки неполного переднего крыла;
Республика Коми, Печорский угольный бассейн,
бассейн р. Воркуты, Воркутское месторождение,
керн скв. К-1143, глуб. 258.8 м; средняя пермь,
уфимский ярус, воркутская серия, интинская
свита, пакет I, горизонт Ia.

О п и с а н и е (рис. 1, а–в). Мелкие насекомые.
Костальное поле у основания RS в два раза уже
субкостального. SC заканчивается сразу за сере-
диной крыла. Ствол R у своей вершины изогнут
S-образно. RS начинается на границе базальной
трети крыла, отходит от R одним стволом, с пя-
тью-семью основными ветвями и с 14 или более
окончаниями. Основные ветви RS без развилков.
М5 впадает в CuA после ее разделения на ветви,
М простая, с двумя-тремя окончаниями. CuA с
10–14 ветвями, “задняя” ветвь CuA образует гре-
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Рис. 1. Представители семейства Blattinopsidae из Воркутского месторождения (средняя пермь России), передние
крылья: а–в – Glaphyrophlebia komia sp. nov.: а – голотип ПИН, № 1631/157, б – экз. ПИН, № 1631/132, в – экз. ПИН,
№ 1631/497; г – G. vorkutensis sp. nov., голотип ПИН, № 1631/154; д, е – G. borea sp. nov.: д – голотип ПИН, № 1631/148;
е – экз. ПИН, № 1631/128; ж – Glaphyrophlebia sp., экз. ПИН, № 1206/19. Длина масштабной линейки на а–д соответ-
ствует 2 мм, на е, ж – 1 мм.
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Рис. 2. Наиболее характерные представители кунгурской (кожимрудницкая свита, местонахождение Кожим-4) и уфим-
ской (интинская свита, местонахождение Кожим-5) флор Кожимского разреза (Печорское Приуралье): а – Corsinopterus
semiliberus (Naug.) Doweld, мараттиевый папоротник; б – Pecopteris cf. borealis Zalessky, фрагмент пера папоротника; в, г –
Nephropsis (Sulcinephropsis) sp., чешуевидный лист войновскиевого; д, е – Rufloria (Alatorufloria) aff. derzavinii (Neuburg)
S. Meyen; ж – реконструкция апикальной части побега войновскиевого, по материалам из местонахождения Кожим-5;
з, и – Rufloria (Alatorufloria) cf. recta (Neuburg) S. Meyen; к–р – семена Samaropsis vorcutana Tschirkova; с–ф – хвощевидное
Paracalamitina striata Zalessky emend. Naug. Местонахождения: Кожим-5 (а–ж, к–р; с–ф); Кожим-4 (б, з, и); детальные при-
вязки см. в: (Наугольных, 2007). Длина масштабной линейки: 1 см (а–и); 2 мм (к–ф).
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бень из трех-четырех ветвей. CuP прямая, А1 про-
стая, А2 с пятью ветвями и более чем с 13 оконча-
ниями. Поперечные жилки простые, Y-образные,
могут образовывать двойной ряд ячей в медиаль-
ном и интеркубитальном полях.

Р а з м е р ы  в  м м: длина переднего крыла
9.5–11.

С р а в н е н и е. G. komia sp. nov. наиболее бли-
зок к G. borea sp. nov. из Воркутского месторожде-
ния, от которого отличается узким костальным
полем и обильно ветвящейся “задней ветвью”
CuA. У G. borea костальное поле у основания RS
немного уже субкостального, “задняя” ветвь CuA
с двумя окончаниями. От G. subcostalis новый вид
отличается узким костальным полем и гребенча-
той “задней” ветвью CuA. У G. subcostalis ко-
стальное поле в 1.5 раза уже субкостального, зад-
няя ветвь CuA с двумя окончаниями (Аристов,
Расницын, 2021).

М а т е р и а л. Кроме голотипа, три экземпляра
из горизонта I Воркутского месторождения: экз.
ПИН, №№ 1206/21, 25, 31; 21 экз. из горизонта Ia
того же месторождения: экз. ПИН, №№ 1206/22;
1631/127, 129, 130, 131, 132, 137, 138, 141, 143, 149,
151, 157, 158, 262; 263; 264, 356, 495, 496, 497, 499 и
один экз. (ПИН, № 1631/502) из горизонта I Сей-
динского месторождения.

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

Табл. VII, фиг. 4

Н а з в а н и е  в и д а – от местонахождения
Воркута.

Г о л о т и п – ПИН, № 1631/154, прямой и об-
ратный отпечатки неполного переднего крыла;
Республика Коми, Воркутское месторождение,
керн скв. К-1143, глуб. 258.8 м; средняя пермь,
уфимский ярус, интинская свита, горизонт Ia.

О п и с а н и е (рис. 1, г). Мелкие насекомые.
Передний край переднего крыла в его базальной
половине выпуклый. Костальное поле у основа-
ний RS уже субкостального. SC заканчивается пе-
ред уровнем вершины CuP, изогнута параллельно
переднему краю крыла. RS начинается перед гра-
ницей базальной трети крыла, отходит от R двумя
стволами. Передний из них более чем с семью
ветвями, задний с коротким концевым развил-
ком. Основные ветви RS, кроме передней, с раз-
вилками. М простая, с коротким концевым раз-
вилком. CuA начинает ветвиться после впадения
М5, неправильно гребенчатая, с 10 ветвями. По-
перечные жилки простые и Y-образные, образуют
ряды ячеек в основании интеркубитального поля.

Р а з м е р ы  в  м м: длина сохранившегося
фрагмента 6.7, предполагаемая длина переднего
крыла 9.5.

С р а в н е н и е. G. vorkutensis sp. nov. наиболее
близок к G. uralensis (Martynov, 1940) из нижне-

пермского местонахождения Чекарда (кунгур-
ский ярус Пермского края России), от которого
отличается короткой SC. У G. uralensis SC закан-
чивается за уровнем вершины CuP (Расницын,
1980). От G. subcostalis (Martynov, 1928) новый вид
отличается RS, отходящим от R двумя стволами.
У G. subcostalis RS отходит одним стволом (Ари-
стов, Расницын, 2021).

М а т е р и а л. Голотип.

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

Табл. VII, фиг. 5, 6

Н а з в а н и е  в и д а от βόρειο греч. – север.

Г о л о т и п – ПИН, № 1631/148, прямой и об-
ратный отпечатки неполного переднего крыла;
Республика Коми, Воркутское месторождение,
керн скв. К-1006, глуб. 420.8–425.2 м; средняя
пермь, уфимский ярус, интинская свита, гори-
зонт Ia.

О п и с а н и е (рис. 1, д, е). Мелкие насекомые
с широкими передними крыльями (длина перед-
него крыла примерно в 2.8 раза больше ширины).
Передний край переднего крыла выпуклый. Ко-
стальное поле у основания RS немного уже субко-
стального, SC слабо изогнута S-образно, закан-
чивается перед серединой крыла или у его середи-
ны. R с небольшим S-образным изгибом. RS
начинается на границе базальной трети крыла,
отходит от R одним стволом, не всегда правильно
гребенчатый назад, более чем с 10 ветвями. Ос-
новные ветви RS с развилками. М5 впадает в CuA
после ее разделения на ветви, М лишь с конеч-
ным развилком. CuA с более чем с 11 ветвями, ос-
нование одной из них теряется среди поперечных
жилок, задняя (отходящая от CuA до ее слияния
с М5) с четким простым развилком. CuP прямая.
Клавус небольшой, А1 простая, с пятью веточка-
ми у вершины, А2 с четырьмя ветвями и 11 окон-
чаниями. Поперечные жилки простые, Y- и Н-об-
разные в клавусе и образующие двойной ряд яче-
ек между ветвями CuA и анальными жилками.

Р а з м е р ы  в  м м: длина сохранившегося
фрагмента переднего крыла голотипа 8.3, предпо-
лагаемая длина переднего крыла 9–10.

С р а в н е н и е. Новый вид наиболее близок к
G. subcostalis (Martynov, 1928) из среднепермско-
го местонахождения Сояна (казанский ярус Ар-
хангельской обл. России), от которого отличается
четким развилком на задней ветви CuA. У G. sub-
costalis область развилка дезинтегрирована, и вет-
ви отходят от поперечных жилок (Аристов, Рас-
ницын, 2021).

М а т е р и а л. Кроме голотипа, экз. ПИН,
№ 1613/126, 128 из типового местонахождения.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V I I
Фиг. 1–3. Glaphyrophlebia komia sp. nov., передние крылья: 1 – голотип ПИН, № 1631/157; 2 – паратип ПИН,
№ 1631/132; 3 – экз. ПИН, № 1631/497.
Фиг. 4. Glaphyrophlebia vorkutensis sp. nov., голотип ПИН, № 1631/154, переднее крыло.
Фиг. 5, 6. Glaphyrophlebia borea sp. nov., передние крылья: 5 – голотип ПИН, № 1631/148; 6 – экз. ПИН, № 1631/128.
Фиг. 7. Glaphyrophlebia sp., экз. ПИН, № 1206/19, переднее крыло; Россия, Республика Коми, Воркутское месторож-
дение; средняя пермь, уфимский ярус).

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V I I I
Фиг. 1. Одно из пыльцевых зерен, извлеченных из микроспорангиев Vojnovskya-подобного репродуктивного органа,
изображенного здесь на табл. VIII, фиг. 2.
Фиг. 2. Vojnovskya-подобный репродуктивный орган, PGr – участок, из которого были извлечены пыльцевые зерна;
Россия, Республика Коми, местонахождение Кожим-4; нижняя пермь, кунгурский ярус.
Фиг. 3. Sphenophyllum comiense Tschirkova, облиственный побег клинолистника; Россия, Республика Коми, Хальме-
рюское месторождение, скв. ХК-157, глуб. 400 м; средняя пермь, уфимский ярус.
Фиг. 4. Corsinopterus semiliberus (Naug.) Doweld, мараттиевый папоротник; Россия, Республика Коми, местонахожде-
ние Кожим-5; средняя пермь, уфимский ярус.
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New Blattinopsidae (Insecta: Blattinopsida) in the Permian of Pechora Basin
(Komi Rep., Russia) in the Context of Landscape and Vegetation Evolution

D. S. Aristov1, 2, A. P. Rasnitsyn1, 3, S. V. Naugolnykh4
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Permian Blattinopsida in the Vorkuta Series of Pechora Basin (Komi Rep., northern Russia) are reviewed.
Glaphyrophlebia komia sp. nov., G. vorkutensis sp. nov. and G. borea sp. nov. are described from Inta Forma-
tion. Taxonomic composition of plants in the Kungurian-Ufimian interval is analyzed for the Pechora basin
in comparison with that in Middle Cisuralian.

Keywords: Insecta, Blattinopsida, Blattinopsidae, Lower Permian, Middle Permian, Russia, paleobotany
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Пересмотрено систематическое положение жуков Tomiaplus gen. nov., Т. sibiricus (Volkov, 2013),
T. minimus sр. nov., Tunguskagyrus Yan, Beutel et Lawrence, 2018, T. planus Yan et al., 2018, T. уani sp. nov.,
описанных из отложений, близких к пермо-триасовой границе в Тунгусском и Кузнецком бассей-
нах; эти таксоны предлагается рассматривать принадлежащими к семейству Triaplidae, ранее из-
вестному только из верхнего триаса. Поддерживается мнение о том, что Tunguskagyrus не принадле-
жит к семейству вертячек (Kirejtshuk, Prokin, 2018). Отвергается синонимизация Triaplidae и Coleo-
catiniidae (Kirejtshuk, Prokin, 2018). Жук, рассматривавшийся как один из триаплид, описывается
как Permocatinus gen. nov., P. tomiensis sp. nov. в семействе Coleocatiniidae Ponomarenko et Prokin,
2015. Многочисленность пермских триаплид подтверждает представления о том, что новые группы
появляются не после и в результате пермо-триасового кризиса, а до него. На горном плато сибир-
ских траппов нет падения разнообразия ни растений (Садовников, 2016), ни животных, и именно
горные сооружения были наиболее вероятными рефугиями сохранения биоразнообразия во время
кризиса.

Ключевые слова: Coleoptera, Coleocatiniidae, Gyrinidae, новые таксоны, пермо-триасовый кризис, си-
бирские траппы
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ВВЕДЕНИЕ

Семейство Triaplidae было предложено (Поно-
маренко, 1977) для новых жуков из верхнего три-
аса Мадыгена (Средняя Азия). Название отража-
ло определенное сходство новых жуков с жуками
семейства Haliplidae, которых традиционно отно-
сят к адефагам, хотя они имеют и целый ряд при-
знаков, характерных для архостемат, особенно в
строении крыльев (Пономаренко, 1977). У Halip-
lidae и Triaplidae задние тазики имеют необычно
длинные медиальные отростки и большие бед-
ренные покрышки. Неожиданно оказалось, что
многие древнейшие адефаги, карабоиды и дитис-
коиды, также имели большие бедренные по-
крышки. Появилась возможность по-новому
представить взаимоотношение адефаг и архосте-
мат, что и было сделано в указанной выше публи-
кации. В момент выделения семейства Triaplidae
высшие подотряды жуков, Polyphaga и Adephaga,
были известны только с позднего триаса, и пред-

полагалось, что они возникли в триасе (Понома-
ренко, 1969). К настоящему времени стало из-
вестно, что это предположение было ошибочным,
и высшие подотряды уже существовали в терми-
нальной перми. В терминальной перми (Кузнец-
кий бассейн, Бабий Камень; мальцевская свита,
кедровские слои) были найдены и Haliplidae
(Ponomarenko, Prokin, 2015), к сожалению, еще не
описанные.

Из этого же местонахождения был описан как
новый вид Triaplus sibiricus Volkov, 2013, довольно
крупный жук посредственной сохранности с
большими бедренными покрышками (Волков,
2013). Затем в том же местонахождении был най-
ден остаток жука лучшей сохранности, он был
сходного внешнего вида и примерно того же раз-
мера. Он рассматривался как принадлежавший к
тому же виду, и в дальнейшем обсуждение строе-
ния и систематического положения T. sibiricus в
основном основывалось не на голотипе, а на этом
экземпляре. Так, утверждалось, что жуки этого

УДК 595.76:551.736.3(470.314)



64

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 6  2021

ПОНОМАРЕНКО

вида не имели больших бедренных покрышек
задних тазиков (Kirejtshuk, Prokin, 2018), тогда как
на обратном отпечатке голотипа бедренные по-
крышки видны. При электронно-микроскопиче-
ском изучении голотипа на его надкрылье были
обнаружены маленькие (длиной около 0.1 мм)
черточки, расположенные по большей части не-
правильными поперечными рядами. Предпола-
гается, что это волоски, от которых сохранилась
лишь часть. Такие же структуры могут быть вид-
ны на электронных изображениях нескольких
изолированных надкрылий из того же местона-
хождения. Кажется, что они расположены на той
же поверхности, что и фрамбоиды пирита. Сохра-
нение фрамбоидов более вероятно под надкры-
льем, возможно, что и волоски были расположе-
ны на его нижней поверхности. В местонахожде-
нии было найдено несколько крупных (до 1 см)
изолированных надкрылий с гладкой верхней по-
верхностью и продольным вдавлением на боко-
вом крае (схиза). Поскольку крупные жуки в ме-
стонахождении очень редки, эти надкрылья рас-
сматривались как принадлежащие жукам того же
вида. Изучение голотипа и дополнительного эк-
земпляра показало существенные различия меж-
ду ними и отличия от типового вида рода Triaplus
Ponomarenko, 1977. Об этом свидетельствуют
большие поперечные передние тазики, разделен-
ные у голотипа T. sibiricus переднегрудным от-
ростком, доходящим до их вершины. У дополни-
тельного экземпляра контакт передних тазиков
виден плохо, и нельзя решить, разделены тазики
переднегрудным отростком или нет. У него зад-
ние тазики оказались много короче, чем у голоти-
па. На голотипе можно видеть многочисленные
фрамбоиды пирита, тогда как на втором экзем-
пляре их нет. Эти два остатка отличаются по раз-
мерам, ширине лба, форме переднеспинки и мет-
эпистерна, относительной длине последнего
стернита брюшка, и должны быть описаны как
представители разных видов, хотя частично эти
отличия могут зависeть от условий захоронения.
Голова и переднеспинка голотипа направлены
прогнатно; у второго экземпляра они повернуты
вбок на правую сторону и голова немного отогну-
та вниз, с чем частично могут быть связаны раз-
личия в форме этих частей тела. Оба экземпляра
имеют на среднегрудке большие округлые выем-
ки для вкладывания передних тазиков; на отпе-
чатках между ними и тазиками значительное рас-
стояние, так что прижизненное положение пе-
реднегруди и головы должно было быть
наклонным, или даже ортогнатным. На новом эк-
земпляре бедренные покрышки видны лишь
фрагментарно, они часто вообще не видны, если
налегают на брюшко, и об их присутствии можно
судить только по разной пунктировке базальных
стернитов брюшка с правой и левой стороны.

Поэтому ниже эти жуки описываются как
представители разных видов, и для T. sibiricus
Volkov, 2013 описывается особый род, который,
тем не менее, можно оставить в семействе Triapli-
dae, поскольку различия между T. sibiricus и
остальными Triaplidae не больше, чем между раз-
ными родами семейства Schizophoridae. Для вто-
рого экземпляра (ПИН, № 4887/348) описывает-
ся новый род в семействе Coleocatiniidae Ponoma-
renko et Prokin, 2015 (=Catiniidae Ponomarenko,
1968).

Наконец, недавно еще одна экспедиция на ме-
стонахождении Бабий Камень (начальник
А.В. Храмов) собрала значительную коллекцию,
почти вдвое увеличив число жуков. Среди них
оказалось два экземпляра, возможно, принадле-
жащих жукам того же рода. Они много меньше по
размерам, чем голотип T. sibiricus, так что не мо-
гут принадлежать к тому же виду. К сожалению,
оба жука неполной сохранности. Присутствует
только один признак, сближающий этих жуков с
Tomiaplus. Это характерные короткие черточки
(или волоски) на надкрыльях. У одного
(экз. ПИН, № 4887/704) видны длинные средин-
ные отростки задних тазиков. Большие попереч-
ные передние тазики, разделенные отростком,
сближают его с голотипом T. sibiricus. Поскольку
второй экземпляр много меньше, ниже он описы-
вается как второй вид рода Tomiaplus. Второй эк-
земпляр (ПИН, № 4887/626) еще меньше, и у него
не видны достаточно отчетливо структуры нижней
стороны. У него отличное от всех остальных триа-
плид строение переднегруди, которая не вырезана
спереди. В настоящее время предпочтительнее не
рассматривать этот вид среди триаплид.

Похожие жуки найдены в местонахождении
Анакит-3 в Тунгусском бассейне (Средняя Си-
бирь, Красноярский край; верхняя пермь, тай-
мырский ярус, лебедевский горизонт). Они также
имеют длинные медиальные отростки задних та-
зиков, длина которых лишь немного уступает ши-
рине тазика. Они были описаны как новые род и
вид Tunguskagyrus planus Yan, Beutel et Lawrence,
2018 и отнесены к вертячкам (Yan et al., 2018). Еще
до выхода этой публикации они были переизуче-
ны, объединены в один род с Triaplus sibiricus
Volkov, 2013 и помещены в семейство Triaplidae,
которое было переведено в схизофороидные ар-
хостематы в (Kirejtshuk, Prokin, 2018). При этом
интерпретация строения была радикально изме-
нена; признаки, по которым данный жук был от-
несен к вертячкам, были сочтены артефактом:
глаза были описаны как простые, а не двойные,
строение базальных члеников антенн, как не со-
ответствующее таковому вертячек, брюшко опи-
сано как имеющее только пять видимых стерни-
тов, ноги как ходильные (Kirejtshuk, Prokin, 2018).
Предложенная интерпретация строения мало от-
личалась от той, что получилась у меня в резуль-
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тате изучения этого же материала. Есть, однако, и
важные отличия.

В обеих публикациях голова голотипа считает-
ся прогнатной, однако с самого начала я считал,
что она ортогнатная. На это указывает то, что го-
лова поперечная, и на образце, по моему мнению,
не видно структур ни верхней, ни нижней сторо-
ны головы. Ни в одной публикации не отражено
то, что на голове есть несколько фрамбоидов пи-
рита, весьма похожих на фасеточные глаза. В по-
следней публикации утверждается, что у голоти-
пов Triaplus sibiricus и Tunguskagyrus planus нет
больших бедренных покрышек, однако на первом
из них они видны достаточно отчетливо, почему
он и был помещен в род Triaplus. Задние тазики
описаны как “сильно поперечные” (Kirejtshuk,
Prokin, 2018, с. 879), но на рис. 5 в той же работе их
длина составляет четыре пятых ширины, тогда
как у рода Hadeocoleodes лишь менее двух пятых.
Это отличие не позволяет относить Tunguskagyrus
к схизофороидам и подтверждает справедливость
сближения Triaplus sibiricus и Tunguskagyrus planus
с Triaplus.

Наконец, недавно А.С. Башкуевым среди не-
маркированного материала из местонахождения
Анакит, без указания конкретной точки сбора,
был обнаружен еще один остаток жука, похожий
на голотип Tunguskagyrus planus, но существенно
большего размера и отличающийся пропорциями
тела (экз. ПИН, № 2362/22). Этот остаток имеет
лучшую сохранность, и на нем ноги сохранились
как объемные структуры. При этом границы
склеритов видны плохо, и на фотографиях, сде-
ланных при косом освещении, лучше видна тень
от склерита, чем его граница. На изображениях,
сделанных при большом увеличении на СЭМ
видно, что граница размывается из-за того, что
остаток состоит из пеплового материала, частицы
которого уплощены в чешуйки, слегка смещен-
ные друг относительно друга. Из-за этого не уда-
ется получить ни качественных фотографий, ни
прорисовок. Даже границы стернитов брюшка,
обычно видимые хорошо, на отпечатке точно
установить невозможно. Наравне с ними видны и
другие поперечные структуры, вероятно, грани-
цы тергитов. В зависимости от характера освеще-
ния образца лучше видны то одни, то другие на-
боры поперечных структур, почему число и про-
порции склеритов трудно установить. Те же
трудности встречаются и при определении числа
и формы члеников лапок. Под надкрыльями вид-
ны и продольные структуры, по-видимому, жил-
кование сложенных крыльев, но его строение
восстановить не удалось. Можно видеть только
овальные структуры, очень похожие на oblongum
Hydradephaga. Поскольку они видны на одном и
том же месте под обоими надкрыльями и хуже, но
все же видны на голотипе; гипотеза, что это все
же oblongum, представляется весьма вероятной.

На некоторых электронных изображениях, воз-
можно, видны структуры, похожие на длинные
щетинкоподобные образования на задних голенях.
Возможно, это остатки плавательных волосков.

Авторы рода Tunguskagyrus опубликовали ста-
тью (Beutel et al., 2019), содержащую некоторые
новые результаты переизучения голотипа T. pla-
nus. Отвергается большая часть соображений
А.Г. Кирейчука и А.А. Прокина (Kirejtshuk,
Prokin, 2018), причем главным недостатком их ра-
боты признается то, что не были использованы
кладистические методы. Не могу с этим согла-
ситься. За 60 лет занятий филогенией жуков я не
могу припомнить ни одного случая, когда клади-
стическими методами был бы получен результат,
существенно превосходящий результаты, полу-
ченные традиционными методами. Обвинение
филогенетиков, работающих традиционными
методами, в том, что их гипотезы не могут быть
фальсифицируемы, несправедливо. Единствен-
ный метод фальсификации филогенетических
древес – это накопление палеонтологических
фактов, и он применим к филогенетическим ги-
потезам, полученным любым способом. Прихо-
дится еще раз остановиться на характере глаз –
цельные они или разделенные, как по-прежнему
утверждают авторы; это мне, несмотря на тща-
тельные поиски, найти не удалось. Зато ноги дей-
ствительно присутствуют, но сохранились они
настолько плохо, что их можно изобразить только
предположительно.

Описываемые остатки интересны не только
сами по себе как дающие важный материал для
понимания эволюции жуков на одном из базаль-
ных этапов, но и как значимые свидетельства ха-
рактера прохождения пермо-триасового экологи-
ческого кризиса. Оба местонахождения, где они
найдены, находятся во временной близости к гра-
нице палеозоя и мезозоя, и образовывались во
время пермо-триасового события. Ныне боль-
шинство исследователей считает, что причиной
этого события было колоссальное извержение,
давшее вулканогенную толщу Тунгусских трап-
пов. Климатические и ландшафтные последствия
этого извержения преобразовали всю экосистему
Земли, однако детальное изучение межтрапповых
отложений, проведенное, главным образом,
Г.Н. Садовниковым, показало, что на самом ба-
зальтовом плато картина вовсе не была апокалип-
тической и существовали достаточно нормаль-
ные для этого времени фитоценозы. Многочис-
ленность и разнообразие остатков насекомых
также подтверждает выводы Садовникова. Ме-
стонахождения Тунгуски и Кузбасса, возможно,
образовались в результате единого гигантского
вулканического события (Svetlitskaya, Nevolko,
2016): Анакит – в конце туфогенно-осадочного
этапа строительства плато, а Бабий Камень, в раз-
резе которого также присутствуют дайки и покро-
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вы базальтов, возник несколько позже, перед
массовым излиянием базальтов, когда они рас-
пространились далеко от центра извержения.
Возможно, что дайки и покровы базальтов Куз-
нецкого бассейна – это тоже часть базальтов Си-
бирских траппов и они синхронны. Считается,
что высота вулканогенного плато была более
1.5 км, и на этом горном сооружении существова-
ли условия, приемлемые для достаточно обиль-
ной жизни и во время термического максимума в
середине индского времени (Sun et al., 2012).
М.П. Арефьев в важной работе о распределении
изотопов углерода и кислорода в карбонатах Рус-
ской платформы в конце перми – начале триаса
выразил сомнение о связи вымирания с излияни-
ем базальтов, поскольку близ границы имело ме-
сто не потепление, а значительное похолодание
(Арефьев и др. 2015), однако следует заметить, что
в начале события была стадия взрывного вулка-
низма с выбросом в атмосферу огромного коли-
чества пепла и соединений серы, что не могло не
вызвать заметного похолодания. Представляется,
что образование вулканогенных отложений Тун-
гусского бассейна было однократным событием и
заняло ничтожное в геологическом смысле вре-
мя. Само по себе однократное извержение такой
чудовищной мощности вне вулканических обла-
стей требует специального объяснения. Оно было
предложено в виде воздействия ударной волны в
земном ядре после падения крупного астероида,
способного пробить земную кору. Подходящие
астроблемы известны в южном полушарии. На-
ходки метеоритного вещества известны в верхне-
вятских отложениях Русской платформы (Аре-
фьев, Цельмович, 2017). Более подробно эти со-
ображения изложены в специальной статье
(Пономаренко, 2017), хотя новые факты и кон-
цепции появляются так быстро, что она уже не-
сколько устарела.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Изученный материал хранится в коллекции
лаборатории артропод Палеонтологического ин-
та им. А.А. Борисяка РАН, Москва (ПИН).

Были использованы сканирующий электрон-
ный микроскоп Tescan Vega XMU и световой сте-
реоскопический микроскоп Leica M165C с циф-
ровой камерой Leica DFC420 (ПИН РАН).

Рисунки по фотографиям и фототаблицы вы-
полнены в программе Corel Draw. Условные обо-
значения: сплошные линии – границы склеритов
и частей тела, волоски; пунктирные линии – не-
ясные границы склеритов, частей тела и борозд,
места повреждения отпечатка, структуры, пере-
крывающие друг друга.

Работа выполнена при финансовой поддержке
Программы Президиума РАН I.22П “Эволюция

органического мира и планетарных процессов”.
Автор благодарит Р.А. Ракитова за электронно-
микроскопическое исследование остатков,
Е.В Яна и А.А. Прокина за помощь в подготовке
публикации.

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ
СЕМЕЙСТВО TRIAPLIDAE PONOMARENKO, 1977

Род Tomiaplus Ponomarenko, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а – от р. Томи (им. пад.:
р. Томь) и рода Triaplus.

Т и п о в о й  в и д – Triaplus sibiricus Volkov,
2013.

Д и а г н о з. Голова слабо поперечная, почти
прогнатная. Передние тазики большие, попереч-
ные, косые, разделены переднегрудным отрез-
ком. Щиток округло-треугольный. Среднегрудка
довольно длинная, спереди с парными округлы-
ми вырезками для вхождения вершин передних
тазиков. Средние тазики большие, округлые.
Метэпистерн сильно расширен вперед. Задне-
грудка поперечная, округло сужена вперед. Дли-
на медиального отростка заднего тазика почти
равна его ширине на переднем крае. Голени и
бедра с короткими редкими волосками, плава-
тельные волоски отсутствуют. Надкрылья глад-
кие, без точечных борозд; при большом увеличе-
нии на них видны короткие черточки, по-види-
мому, это маленькие волоски. На некоторых
надкрыльях видны кольцевые структуры, кото-
рые обычно интерпретируются как отверстия ко-
лумелл.

В и д о в о й  с о с т а в. Два–три вида из место-
нахождения Бабий Камень, терминальная пермь
Кузбасса. Помимо двух описанных ниже видов, в
местонахождении присутствуют более крупные
надкрылья с характерными черточками.

С р а в н е н и е. От других родов семейства от-
личается почти прогнатной головой и разделен-
ными отростком переднегруди тазиками.

Tomiaplus sibiricus (Volkov, 2013)

Triaplus sibiricus: Волков, 2013, с. 74, рис. 1, 2.
Г o л o т и п – ПИH, № 4887/72, неполный

прямой и обратный деформированные отпечатки
тела жука с головой и переднеспинкой, без ан-
тенн и конечностей, стороны остатка асиммет-
ричны; Кемеровская обл., Новокузнецкий р-н,
правый берег р. Томь в 10 км ниже пос. Усть-На-
рык, местонахождение Бабий Камень; мальцев-
ская свита, кедровские слои.

О п и с а н и е (рис. 1). Голова почти треуголь-
ная, ее длина примерно в 1.5 раза меньше шири-
ны. Глаза большие, овальные, боковые. Передне-
спинка сильно поперечная, ширина переднес-
пинки втрое больше длины, спереди вырезанная,
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передние углы слабо выступают вперед. Передне-
грудь короче головы, длина переднегрудки не
больше длины передних тазиков. Проплевры у
заднего края вдвое шире, чем у переднего. Перед-

ние тазики большие, поперечные, косые, вдвое
больше в ширину, чем в длину; разделены перед-
негрудным отрезком, почти совсем не сужаю-
щимся назад. Щиток округло-треугольный.

Рис. 1. Tomiaplus sibiricus (Volkov, 2013), голотип ПИH, № 4887/72: а – обратный, б – прямой отпечатки; в, г – рисунок,
вид сверху и снизу; д – надкрылье с характерными структурами: насечки или волоски и fr – фрамбоиды пирита; Бабий
Камень; верхняя пермь, вятский ярус. Масштабная линейка – 1 мм.
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Среднегрудка довольно длинная. Средние тазики
большие, округлые, расставленные. Метэпистерн
сильно расширен вперед. Заднегрудка попереч-
ная, округло сужена вперед (ее длина в 2.4 раза
меньше ширины), несет отросток между средни-
ми тазиками, на заднем крае с поперечным швом.
Задние тазики немного сужены вбок, на заднем
крае вырезаны. Бедренные покрышки меньше в
длину, чем в ширину. Медиальный отросток зад-
него тазика лишь немого короче его ширины.
Средние бедра расширены, примерно такой же
длины, как задние, которые не расширенные.
Задняя голень такой же длины, как заднее бедро,
но немного уже.

Р а з м е р ы  в  м м. Длина 7.1, ширина 3.4, дли-
на надкрылья 6.4.

С р а в н е н и е. От T. minimus sр. nov. отличает-
ся более короткой заднегрудкой, более длинными
медиальными отростками задних тазиков и боль-
шими размерами.

М а т е р и а л. Голотип.

Tomiaplus minimus Ponomarenko, sр. nov.

Н а з в а н и е  в и д а minimus лат. – меньший.
Г o л o т и п – ПИH, № 4887/704, неполный

прямой и обратный деформированные отпечатки
тела жука без головы и большей части переднес-

пинки, без антенн и передней конечности; из-за
захоронения в наклонном положении стороны
остатка асимметричны, правое надкрылье на чет-
верть шире левого; Кемеровская обл., Новокуз-
нецкий р-н, правый берег р. Томь в 10 км ниже
пос. Усть-Нарык, местонахождение Бабий Ка-
мень; мальцевская свита, кедровские слои.

О п и с а н и е (рис. 2). Передние тазики боль-
шие, поперечные, косые, разделены передне-
грудным отрезком, почти совсем не сужающимся
назад. Щиток продольный, округло-треуголь-
ный. Среднегрудка длинная, лишь немного коро-
че заднегрудки. Средние тазики округлые, рас-
ставленные. Метэпистерн не сильно расширен
вперед. Заднегрудка поперечная, несильно округ-
ло сужена вперед; ее длина на одну пятую меньше
ширины. Метэпистерн втрое шире у переднего
края, чем у заднего. Задние тазики немного суже-
ны вбок, их задние отростки немного короче ши-
рины тазика. Бедренные покрышки больше в
длину, чем в ширину. Средние бедра расширены,
примерно такой же длины, как линейные голени;
первый членик средней лапки втрое короче вто-
рого. Задняя голень такой же длины, как заднее
бедро, расширена к вершине; первый членик зад-
ней лапки втрое короче второго.

Р а з м е р ы  в  м м. Длина надкрылья 3.97.

Рис. 2. Tomiaplus minimus sр. nov., голотип ПИH, № 4887/704: а, б – сверху, в – снизу; Бабий Камень; верхняя пермь,
вятский ярус. Масштабная линейка – 1 мм.

а
б в
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С р а в н е н и е. От типового вида отличается
более длинной заднегрудкой, менее длинными
медиальными отростками задних тазиков и мень-
шими размерами.

М а т е р и а л. Голотип.

Род Tunguskagyrus Yan, Beutel, Lawrence, 2018

Tunguskagyrus: Yan et al., 2018, с. 2.

Т и п о в о й  в и д – Tunguskagyrus planus Yan
et al., 2018, по первоначальной мононимии; Крас-
ноярский край, Тунгусский бассейн; верхняя
пермь, таймырский ярус, лебедевский горизонт.

Д и а г н о з. Средних размеров жуки с валько-
ватым телом, ортогнатной головой, отогнутой
вниз переднегрудью, надкрыльями без следов
жилкования, довольно длинными ногами. Пе-
реднеспинка сильно поперечная, спереди выре-
занная, передние углы выступают вперед. Щиток
округло-треугольный. Переднегрудь короче голо-
вы. Передние тазики большие, входят в округлые
ямки на среднегруди. Среднегрудка довольно
длинная, спереди с парными округлыми вырезка-
ми для вхождения вершин передних тазиков.
Средние тазики большие, округлые. Метэпи-
стерн расширен вперед. Заднегрудка поперечная,
округло сужена вперед, несет отросток с округ-
лым передним краем между средними тазиками,
на заднем крае с поперечным швом. Задние тази-
ки немного сужены вбок, на заднем крае выреза-
ны. Длина медиального отростка заднего тазика
не меньше его ширины на переднем крае. Бед-
ренные покрышки меньше в длину, чем в шири-
ну. Ноги довольно длинные. Голени и бедра по-
чти равной длины, с короткими редкими волос-
ками. Надкрылья гладкие, без точечных борозд,
при большом увеличении на них видны короткие
черточки, по-видимому, это маленькие волоски.
На некоторых надкрыльях видны кольцевые
структуры, которые обычно интерпретируются
как отверстия колумелл.

В и д о в о й  с о с т а в. Два вида из местона-
хождения Анакит-3.

С р а в н е н и е. От других родов семейства от-
личается широкими и короткими соприкасаю-
щимися передними тазиками.

Tunguskagyrus planus Yan et al., 2018

Tunguskagyrus planus: Yan et al., 2018, с. 2, рис. 1–3.

Г o л o т и п – ПИН, № 3381/32, прямой и об-
ратный отпечатки жука без антенн и большей ча-
сти ног, переднегрудь и голова сдвинута вперед и
повернута налево, так что переднегрудь выглядит
асимметричной; Красноярский край, Тунгусский
бассейн, Анакит-3; верхняя пермь, таймырский
ярус, лебедевский горизонт.

О п и с а н и е (рис. 3). Овальный жук, сильнее
суженный назад. Длина жука вдвое больше шири-
ны. Переднеспинка в длину равна толщине голо-
вы, сильно поперечная, спереди вырезанная, пе-
редние углы выступают вперед. Передние тазики
большие, поперечные, косые, их длина примерно
вдвое меньше ширины. Среднегрудка без кресто-
образного шва. Средние тазики большие, округ-
лые. Метэпистерн на переднем крае в 5 раз шире,
чем на заднем. Длина заднегрудки между тазика-
ми втрое меньше ширины на заднем крае, шири-
на переднего края составляет ¾ заднего. Перед-
ний отросток между средними тазиками почти
треугольный, поперечный шов не доходит до гра-
ниц заднегрудки. Задние тазики сильно сужены
вбок, длина медиального отростка примерно рав-
на ширине тазика на переднем крае. Бедренные
покрышки в длину примерно равны медиальному
отростку. Последний вентрит брюшка вдвое
длиннее предпоследнего. Задние ноги, вытяну-
тые назад, не доходят до вершины брюшка. Зад-
ние бедра длинные, выходят за границы тела, голе-
ни короче бедер, первый и пятый членики лапок
длиннее почти равных остальных. Надкрылья тон-
кие, через них видны основания жилок крыла, в
том числе и oblongum.

Р а з м е р ы  в  м м. Длина 9.48, ширина 4.66,
длина надкрылья 7.1.

С р а в н е н и е. Вид отличается меньшим раз-
мером, более широким телом, сильнее расширен-
ными вперед метэпистернами, более короткими
ногами.

М а т е р и а л. Голотип.

Tunguskagyrus уani Ponomarenko, sp. nov.

В и д  н а з в а н в честь палеоэнтомолога
Е. Яна.

Г o л o т и п – ПИН, № 2362/22, прямой и об-
ратный отпечатки жука без антенн и части ног,
голова и переднегрудь подогнуты; Красноярский
край, Тунгусский бассейн, Анакит; верхняя
пермь, таймырский ярус, лебедевский горизонт.

О п и с а н и е (рис. 4). Овальный жук, сильнее
суженный назад. Длина жука в 2.5 раза больше
ширины. Переднеспинка сильно поперечная,
спереди вырезанная, передние углы выступают
вперед. Передние тазики большие, длинные.
Среднегрудка с крестообразным швом. Средние
тазики большие, округлые. Метэпистерн на пе-
реднем крае вдвое шире, чем на заднем. Длина
заднегрудки между тазиками в 2.2 раза меньше
ширины на заднем крае; ширина переднего края
заднегрудки вдвое меньше, чем заднего. Перед-
ний отросток между средними тазиками почти
треугольный, поперечный шов доходит до границ
заднегрудки. Задние тазики сильно сужены вбок,
длина медиального отростка почти в 1.4 раза
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меньше ширины тазика на переднем крае. Бед-
ренные покрышки в длину больше медиального
отростка. Последний вентрит брюшка длиннее
предпоследнего. Задние ноги, вытянутые назад,

заходят за вершину брюшка. Задние бедра длин-
ные, доходят до границы тела, голени длиннее бе-
дер, первый и пятый членики лапок длиннее по-
чти равных остальных. Надкрылья тонкие, через

Рис. 3. Tunguskagyrus planus Yan et al., 2018, голотип ПИH, № 4887/72: а – фото; б, г, д – электронное изображение,
объект на переднегруди – раковина остракоды; в – рисунок, вид снизу; Анакит-3; верхняя пермь, вятский ярус. Мас-
штабная линейка – 1 мм.
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Рис. 4. Tunguskagyrus уani sp. nov., голотип ПИH, № 2362/22: а – фото; б, г, д – электронное изображение; в – рисунок,
вид снизу; Анакит-3; верхняя пермь, вятский ярус. Масштабная линейка – 1 мм.
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них видны основания жилок крыла, в том числе и
oblongum.

Р а з м е р ы  в  м м. Длина 12.5–13.3, ширина
5.0–5.26, длина надкрылья 9.6–10.7.

С р а в н е н и е. Вид отличается от типового
большим размером, более вытянутым телом, сла-
бее расширенными вперед метэпистернами, бо-
лее длинными ногами.

М а т е р и а л. Голотип и, возможно, экз. ПИН,
№3381/110, Анакит-3, с повернутой вперед го-
ловой.

СЕМЕЙСТВО COLEOCATINIIDAE PONOMARENKO ET PROKIN, 
2015 (=CATINIIDAE PONOMARENKO, 1968)

Род Permocatinus Ponomarenko, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а – от пермского периода и
рода Catinus; м.р.

Т и п о в о й  в и д – Permocatinus tomiensis
sр. nov.

Д и а г н о з. Средних размеров жуки с оваль-
ным уплощенным телом, прогнатной головой,
слегка отогнутой вниз переднегрудью, довольно
длинными ногами. Голова поперечная, слабо
сужена вперед. Глаза небольшие, боковые. Пе-
реднеспинка сильно поперечная, округло сужена
вперед, спереди вырезанная, передние углы вы-
ступают вперед. Щиток поперечно-треугольный.
Переднегрудь много длиннее головы, округло
сужена вперед. Передние тазики большие, попе-
речные. Среднегрудка довольно короткая, спере-
ди с парными округлыми вырезками для вхожде-
ния вершин передних тазиков, с крестообразным
швом. Средние тазики большие, округлые, рас-
ставленные. Метэпистерн сильно расширен впе-
ред. Заднегрудка поперечная, округло сужена
вперед, несет отросток с округлым передним кра-
ем между средними тазиками, на заднем крае с
прерванным в боковой части поперечным швом.
Задние тазики немного сужены вбок, на заднем
крае вырезаны. Медиальный отросток заднего та-
зика широкий и короткий. Голени и бедра с ко-
роткими редкими волосками, плавательные во-
лоски отсутствуют. Брюшко с пятью вентритами,
последний вентрит узкий и длинный.

В и д о в о й  с о с т а в. Род монотипический.
С р а в н е н и е. От других родов семейства от-

личается каплевидной формой тела, округло
суженной вперед переднеспинкой и большими
поперечными передними тазиками.

Permocatinus tomiensis Ponomarenko, sр. nov.

Н а з в а н и е  в и д а от р. Томи.
Г o л o т и п – ПИН, № 4887/348, прямой и об-

ратный отпечатки жука без надкрылий и большей
части ног; Кемеровская обл., Новокузнецкий р-н,
правый берег р. Томь в 10 км ниже пос. Усть-На-

рык, местонахождение Бабий Камень; мальцев-
ская свита, кедровские слои.

О п и с а н и е (рис. 5). Средних размеров жуки
с овальным уплощенным телом, прогнатной го-
ловой, слегка отогнутой вниз переднегрудью, до-
вольно длинными ногами. Голова поперечная,
слабо сужена вперед. Глаза небольшие, боковые.
Переднеспинка поперечная, сильно округло
сужена вперед, спереди вырезанная, передние уг-
лы выступают вперед. Щиток поперечно-тре-
угольный. Переднегрудь много длиннее головы,
округло сужена вперед. Передние тазики боль-
шие, поперечные. Среднегрудка довольно корот-
кая, спереди с парными округлыми вырезками
для вхождения вершин передних тазиков, с кре-
стообразным швом. Средние тазики большие,
округлые, расставленные. Метэпистерн сильно
расширен вперед. Заднегрудка поперечная,
округло сужена вперед, несет отросток с округ-
лым передним краем между средними тазиками,
на заднем крае с прерванным в боковой части по-
перечным швом. Задние тазики немного сужены
вбок, на заднем крае вырезаны. Медиальный от-
росток заднего тазика широкий и короткий. Го-
лени и бедра с короткими редкими волосками.
Брюшко с пятью вентритами, последний вентрит
узкий и длинный.

Р а з м е р ы  в  м м. Длина 7.1, ширина 3.4, дли-
на надкрылья 6.4.

М а т е р и а л. Голотип.

ОБСУЖДЕНИЕ

В современной систематике сосуществуют два
достаточно далеких по идеологии подхода. Мейн-
стримом является кладизм – позитивистский но-
минализм. Набирается как можно больше призна-
ков, которыми заряжается машина, определяю-
щая, кто с кем более сходен. Приспособительный
и корреляционный анализы, как правило, не ис-
пользуются. Достоинство этого подхода – его
формализованность и однозначность результа-
тов. Но однозначность в рамках компьютерной
программы еще не означает истинность получен-
ных результатов, их соответствие реальному эво-
люционному процессу. Тем не менее, кладизм
притязает на истину в последней инстанции. С
помощью кладистического анализа было уста-
новлено, что вертячки должны быть противопо-
ставлены остальным Adephaga. При этом более
раннее представление о том, что первыми отще-
пились Haliplidae (Пономаренко, 1977), просто не
было рассмотрено и дезавуировано. Оно было ос-
новано на сходстве Haliplidae со схизофороидны-
ми архостематами в строении задних крыльев и
специфическом строении задних тазиков и осно-
вания брюшка. В ископаемом состоянии далеко
не всегда можно видеть задние тазики с больши-
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ми бедренными покрышками. Они хорошо вид-
ны на голотипе Triaplus macroplatus, поскольку у
него оторвано брюшко. Но о паратипе этого же

вида утверждалось, что он не имеет бедренных
покрышек и не может считаться принадлежащим
к триаплидам (Kirejtshuk, Prokin, 2018). В дей-

Рис. 5. Permocatinus tomiensis sр. nov., голотип ПИН, №3446/348: а–в, е – электронное изображение; г, д – рисунки,
вид снизу; е – средняя нога; Анакит-3; верхняя пермь, вятский ярус. Масштабная линейка – 1 мм.
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ствительности бедренные покрышки у него при-
сутствуют, но, по-видимому, при захоронении
они были отогнуты и стояли торчком. Они видны
в виде узкой полоски на рис. 10 (с. 67) в работе
Кирейчука и Прокина, поскольку при захороне-
нии объемных объектов мы обычно видим не ре-
альную форму склеритов, а ее проекцию на плос-
кость захоронения. Конспецифичность голотипа
и паратипа T. macroplatus доказывается наличием
у них длинных медиальных отростков задних та-
зиков.

Подробное изучение голотипа Tunguskagyrus
planus Yan et al., 2018 не дало мне никаких призна-
ков его принадлежности к вертячкам. Голова дей-
ствительно ортогнатная, чего не бывает у верт-
ячек. Глаз мне удалось найти только два, и они
боковые и не того строения, как у Spanglerogyrus.
Внутри головы смутно просматриваются контуры
большой мандибулы, не похожей на мандибулы
вертячек.

Бедренные покрышки задних тазиков часто
встречаются и у Adephaga, и у карабоидов, и у ди-
тискоидов, и у Polyphaga (Mesocinetidae), от тер-
минальной перми до поздней юры. Позднее, в
том числе и у современных жуков, они встреча-
ются много реже. Они известны и у водных жу-
ков, и у жуков с наземным обликом. У коптокла-
вид и эвдромеин можно видеть, что триасовые и
юрские формы почти сплошь имеют увеличен-
ные задние тазики, в мелу преобладают жуки с
умеренными покрышками или вовсе без них.
Удлинение медиальных отростков задних тазиков
и выдвижение из-под них первого видимого (вто-
рого истинного) брюшного стернита рассматри-
валось как приспособление для увеличения про-
ведения вперед бедра с увеличением амплитуды
гребка (Пономаренко, 1977). Маловероятно, что
возникновение больших бедренных покрышек
связано с их использованием для хранения возду-
ха, поскольку они присутствуют и у наземных
форм.

Триаплиды рассматривались как возможный
предок галиплид, связывающий последних со
схизофороидными архостематами. Однако ныне
древнейшая галиплида найдена в том же местона-
хождении Бабий Камень, что и рассматриваемые
жуки, так что они все должны рассматриваться
как разные линии процесса адаптации жуков к
водному образу жизни. Из-за значительной раз-
ницы в размерах триаплиды и галиплиды должны
были реализовать разные экологические ниши.

Увеличение разнообразия жуков с длинными
задними тазиками и большими бедренными по-
крышками не облегчило трудности их классифи-
кации, скорее наоборот, эти трудности увеличи-
лись. Не только триаплиды и галиплиды не при-
надлежат к единой филогенетической ветви, но и
триаплиды с новоописанными жуками также

лишь параллельные формы. По-видимому, в
позднепермское время, возможно лишь в вят-
ское, полифаги и адефаги происходят не двумя
стволами, а целым “эволюционным газоном”,
представляющим собой архаическое разнообра-
зие. Конечно, не только эволюция задних тазиков
и основания брюшка эволюирует таким спосо-
бом. Подобным образом формирование гладких
надкрылий и надкрылий с точечными бороздка-
ми происходит в многочисленных параллельных
стволах.

Точное систематическое положение жуков,
описанных выше как Tomiaplus, не может быть
определено. В палеонтологической практике
имеется тенденция помещать формы, сочетаю-
щие признаки архаичных и продвинутых групп, в
последние. Следуя ей, Triaplus можно помещать
среди адефаг, так же как галиплид и триаплид.
Можно их рассматривать как архостемат, но в
этом случае туда же следует перемещать и галип-
лид, что приведет к значительному изменению
таксономических стандартов в адефагах.

В то же время, предположения А.Г. Понома-
ренко (1977) о водном образе жизни Triaplus не
лишены оснований, так как вытянутые вдоль
средней линии тела медиальные отростки задних
тазиков и крупные бедренные покрышки, дей-
ствительно, могли обеспечивать продвижение
вперед задних ног для более эффективного греб-
ка, подобно таковому у Haliplidae.

Многочисленность пермских триаплид под-
тверждает представления о том, что новые груп-
пы появляются не после и в результате пермо-
триасового кризиса, а до него. На горном плато
сибирских траппов нет падения разнообразия ни
растений (Садовников, 2016), ни животных, и
именно горные сооружения были наиболее веро-
ятными рефугиями сохранения биоразнообразия
во время кризиса.

Резюмируем сказанное: Триаплиды представ-
ляют собой особую ветвь жуков, специфическим
признаком которых являются длинные медиаль-
ные отростки задних тазиков, и слияние их со
схизофоридами нецелесообразно. Требуется изу-
чение основания брюшка на лучше сохранив-
шемся материале для решения вопроса о том,
принадлежат ли триаплиды к архостематам или к
адефагам.
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Permian Triaplids (Coleoptera, Triaplidae), Yet Another Mesozoic Group
of Beetles from Terminal Permian

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

Systematic position of Tomiaplus gen. nov., Т. sibiricus (Volkov, 2013), T. minimus sр. nov., Tunguskagyrus
Yan, Beutel et Lawrence, 2018, T. planus Yan et al., 2018, T. уani sp. nov., described from deposits close to
Permian-Triassic border of Tunguska and Kuznetsk basins, were revised and their attribution to the family
Triaplidae, previously only known from Upper Triassic, is proposed. Opinion, that Tunguskagyrus does not
belong to Gyrinidae family (Kirejtshuk, Prokin, 2018) is supported. Synonymization of Triaplidae and
Coleocatiniidae (Kirejtshuk, Prokin, 2018) is rejected. This beetle is viewed as one of triaplids and described
as Permocatinus gen. nov., P. tomiensis sp. nov. in the family Coleocatiniidae Ponomarenko et Prokin, 2015.
Abundance of Permian triaplids confirms the conception of new groups appearing not after and as a result of
Permian-Triassic crisis, but before it. There is no diversity fall neither for plants (Sadovnikov, 2016) nor for
animals on the mountain plateau of Siberian Traps, and mountain barriers most likely were refugia for pre-
serving biodiversity during the crisis.

Keywords: Coleoptera, Triaplidae, Gyrinidae, Permian, Siberian Traps
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состав родов Oncograptus Hall и Cardiograptus Harris et Keble. При изучении коллекции граптолитов
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По современным представлениям (Maletz,
2011; Maletz, Zhang, 2016), семейство Isograptidae
Harris делится на два подсемейства – Isograptinae
Harris и Arienigraptinae Yu et Fang (=Pseudiso-
graptinae Cooper et Ni) (Maletz, Zhang, 2016). Ти-
повым родом для первого из подсемейств являет-
ся Isograptus Moberg.

В. Харрис (Harris, 1933) первым показал на
различных видовых таксонах базового для подсе-
мейства Isograptinae рода Isograptus их быстрые
эволюционные изменения, отчетливо выражен-
ные в форме и размерах колоний, а также в мор-
фологии тек. На этой основе Харрис (Harris, 1933)
продемонстрировал широкие потенциальные
возможности их использования в детальной (зо-
нальной) биостратиграфии верхов нижнего и ни-
зов среднего ордовика (от верхней части флоско-
го яруса до верхов дапинского). В этом интервале
в настоящее время выделяются последовательно
сменяющие друг друга зоны с видами-индексами
(или подвидами-индексами) рода Isograptus: для
Скандинавии – spjeldnaesi, rigidus, mobergi; для
Британии – victoriae victoriae, gibberulus; для Се-
верной Америки – victoriae linanus, victoriae victo-
riae (Maletz, 2011); для Австралии – primulus,
linanus, victoriae (Loydell, 2012); для юга Сибири –
deflexus, maximo-divergens, caduceus imitatus (Бу-
колова, 2010; Sennikov et al., 2019).

В состав подсемейства Isograptinae, кроме рода
Isograptus, входят еще несколько родов: On-
cograptus Hall, Cardiograptus Harris et Keble, Pari-

sograptus Chen et Zhang, Proncograptus Xiao, Xia et
Wang и Procardiograptus Xiao, Xia et Wang (Maletz,
Zhang, 2016).

Интересным обстоятельством является то, что
терминальная дочерняя ветвь от представителей
рода Isograptus в подсемействе изограптин в виде
представителей родов Oncograptus и Cardiograptus
просуществовала непродолжительное время – не
более одной граптолитовой зоны, нередко пони-
маемой как генозона Oncograptus–Cardiograptus
(Skevington, 1976; Lenz, Jackson, 1986; Loydell,
2012).

Представители рода Isograptus с наклонными
теками на расходящихся в разные стороны вет-
вях, эволюционируя, дали обособленную дочер-
нюю группу таксонов, у которых первые теки
обеих ветвей сначала начинали расходиться в раз-
ные стороны от сикулы, как у всех типичных изо-
граптин, но затем сразу же разворачивались в сто-
рону виргулы (немы) и срастались, образуя дву-
рядные формы (Cooper, 1973; Maletz, 2003). Такое
явление, когда первые теки в проксимали только
немного отклоняются в сторону, оставляя отвер-
стие вокруг сикулы в виде полости, наблюдается у
представителей родов Proncograptus и Procar-
diograptus (Xiao et al., 1985, 1990; Maletz, Zhang,
2016). Эти два рода в единой филогенетической
линии (транзитные между родом Isograptus с одной
стороны и родами Onсograptus, Cardiograptus – с
другой) на ювенильных стадиях близки к юве-
нильным формам видов рода Isograptus. Но при

УДК 551.733.1:563.719(571.17)
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дальнейшем росте колоний у форм Proncograptus
и Procardiograptus полость-отверстие закрывается
на уровне третьей пары тек. В дальнейшем разви-
тие шло по двум раздельным филолиниям. У рода
Proncograptus в дистальной части происходила
бифуркация и возникала Y-образная колония он-
кограптового облика (см. ниже). Формы рода
Procardiograptus в средней и дистальной частях
колоний имеют сросшиеся ветви, и тип их рабдо-
сомы именуется кардиограптовым (см. ниже).

Особо следует отметить, что была описана раб-
досома рода Cardiograptus (Han, Chen, 1994), в ко-
торой наблюдалась регенерация поврежденной
средней части колонии с образованием крупного
(по восемь тек на каждой из ветвей) отверстия,
напоминающего полость-отверстие вокруг сику-
лы у родов Proncograptus и Procardiograptus.

Представители рода Cardiograptus, являющие-
ся или потомками типичных изограптин (род Iso-
graptus), или дочерними потомками Procar-
diograptus, имеют двурядную, полностью сросшу-
юся по всей длине колонию, а их юные колонии
по своему строению напоминают таксоны рода
Oncograptus (Harris, 1916; Maletz, 2017).

Для родов Cardiograptus и Oncograptus характе-
рен изограптовый тип проксимального развития
их рабдосом. Изограптиды обладают правосто-
ронним способом роста колонии, при котором
первая тека первого ряда почкуется справа от си-
кулы (Bulman, 1970, Maletz, Zhang, 2016). Это
можно видеть на рисунке, где изображено прокси-
мальное строение представителя рода Pseudiso-
graptus Beavis (рис. 1; табл. IX, фиг. 5; см. вклейку),
обнаруженного в том же разрезе, что и описывае-
мые ниже таксоны. Основное морфологическое
отличие этих двух родов состоит в том, что у грап-
толитов рода Cardiograptus в дистальных частях
колоний отсутствует бифуркация двурядной раб-
досомы и не возникают расходящиеся одноряд-
ные ветви, хотя у ряда форм дистальные теки
формируют углубление в виде слабо выраженного
синуса (Обут, 1964; Bulman, 1970; Maletz, Zhang,
2016). Для сравнения – у представителей рода On-
cograptus за счет бифуркации ветви не просто рас-
ходятся в дистали в виде коротких отрезков вет-
вей из нескольких тек, но и продолжают далее
расти с появлением все новых и новых тек. Часто
длина таких однорядных ветвей граптолитов рода
Oncograptus может достигать половины общей
длины рабдосомы.

В 1958 г. А. Му и С. Ли выделили новый род Pa-
racardiograptus Mu et Lee на основании специфи-
ческого проксимального развития, отличающе-
гося от типичного изограптового, характерного
для рода Cardiograptus (Mu, Lee, 1958). Род Parac-
ardiograptus очень близок к Cardiograptus по фор-
ме рабдосомы, последовательности образования
тек и их конфигурации, отличаясь только направ-

лением роста тек в проксимали. У Cardiograptus
теки растут вниз, в то время как у Paracardiograp-
tus они начинают расти вниз, а затем постепенно
разворачиваются по направлению к дистали.
Кроме того, у представителей Cardiograptus шипы
на концах тек достаточно четко выражены, а у Pa-
racardiograptus они развиты слабо (Mu, Lee, 1958).
Однако, последующая ревизия типового матери-
ала по Paracardiograptus (Fortey et al., 2005) выяви-
ла полное сходство в развитии их проксимальных
тек с развитием начальных тек у рода Cardiograp-
tus, что позволяет в настоящее время рассматри-
вать Paracardiograptus как младший синоним рода
Cardiograptus.

Представители родов Oncograptus и Car-
diograptus были обнаружены в ограниченном чис-
ле геологических регионов. Их видовые таксоны
известны из ордовика Северной и Южной Аме-
рики, Новой Зеландии, Австралии и Китая (Hall,
1914; Harris, 1916, 1924; Harris, Keble, 1932; Harris,
Thomas, 1938; Ruedemann, 1947; Berry, 1960;
Thomas, 1960; Smith, 1966; Skevington, 1976; Coo-
per, 1979; Han, 1986; Lenz, Jackson, 1986; Maletz,
1992; VandenBerg, Cooper, 1992; Han, Chen, 1994;
Fortey et al., 2005; Maletz, Zhang, 2016).

На территории многочисленных российских
геологических регионов с широким распростра-
нением ордовикских отложений, в том числе с
“граптолитовыми” черносланцевыми фациями,
представители рода Oncograptus найдены только
в трех регионах – на Восточном Таймыре, на Но-
вой Земле и о. Беннетта в архипелаге Де Лонга
(Новосибирские о-ва). Из Таймыра А.М. Обут и
Р.Ф. Соболевская описали новый вид этого рода –

Рис. 1. Строение граптолита Pseudisograptus manubria-
tus (T.S. Hall).
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O. zlobini Obut (Обут, 1964; Обут, Соболевская,
1964; Соболевская, 2011). На Новой Земле был
найден O. aff. upsilon biangulatus Harris et Keble
(Соболевская, Корень, 1997), а на о. Беннетта –
O. aff. upsilon T.S. Hall (Dаnukalova et al., 2020).
Граптолиты рода Cardiograptus в России были
установлены только в ордовикском разрезе о.
Беннетта, где определен таксон C. cf. crawfordi
Harris (Dаnukalova et al., 2020).

Представители родов Oncograptus и Car-
diograptus имеют существенное значение для
стратиграфии среднего ордовика. Их типовые ви-
ды (Оncograptus upsilon и Сardiograptus morsus)
являются индексами для терминального зональ-
ного подразделения дапинского яруса в Сев. Аме-
рике, Австралии и Новой Зеландии (Coоper et al.,
2004; Webby et al., 2004; Loydell, 2012). Некоторые
специалисты считают, что следует выделять две
последовательно следующих друг за другом зоны
upsilon и morsus (Sadler et al., 2009; Loydell, 2012).
В ряде регионов используют генозону Oncograp-
tus (Webby et al., 2004; Loydell, 2012) или генозону
с двумя родами-индексами – Oncograptus/Car-
diograptus (Coоper et al., 2004).

К настоящему времени выделено достаточно
много видовых таксонов как в составе рода On-
cograptus, так и в составе рода Cardiograptus. Ав-

торы настоящей статьи считают, что на этом стра-
тиграфическом уровне следует провести деталь-
ный анализ распространения всех видовых
таксонов родов Oncograptus и Cardiograptus, что-
бы обоснованно выделять комплексные зоны.
Именно комплексные гратолитовые зоны под-
стилают и перекрывают интервал стратиграфиче-
ского распространения родов Oncograptus и Car-
diograptus. Важным для такого анализа является
вовлечение в исследование материалов макси-
мально возможного числа геологических регио-
нов. Таким новым материалам из южно-сибир-
ского региона (Алтай) и посвящена настоящая
статья.

В 2019 г. в северо-восточной части Горного Ал-
тая, в Уйменско-Лебедской структурно-фациаль-
ной зоне, в отложениях дапинского яруса средне-
го ордовика, представленных тулойской свитой,
были найдены представители родов Oncograptus и
Cardiograptus. Разрез “Придорожный”, в котором
были собраны эти таксоны, расположен в карьере
и придорожных выемках на левом борту р. Лебедь
(рис. 2). В строении разреза наблюдается пересла-
ивание темноцветных аргиллитов, алевролитов и
алевропесчаников (Буколова, 2010; Sennikov et al.,
2019). Разрез практически полностью охаракте-
ризован многочисленными граптолитами хоро-
шей сохранности. Помимо граптолитов, здесь
встречены брахиоподы и трилобиты.

Обнаруженные в ордовике Горного Алтая
формы двух рассматриваемых родов имеют очень
хорошую сохранность колоний (как в отпечатках,
так и в противоотпечатках), что способствовало
их детальному изучению и возможности отнесе-
ния к новым видам.

ПОДОТРЯД GLOSSOGRAPTINA
СЕМЕЙСТВО ISOGRAPTIDAE HARRIS, 1933

ПОДСЕМЕЙСТВО ISOGRAPTINAE HARRIS, 1933

Род Oncograptus Hall, 1914
Oncograptus hastatus Lykova et Sennikov, sp. nov.

Табл. IX, фиг. 1, 2, 8

Н а з в а н и е  в и д а hastatus лат. – копьевид-
ный.

Г о л о т и п – Музей ИНГГ, № 2103/1, 2103/2;
Горный Алтай, р. Лебедь, разрез “Придорож-
ный”; средний ордовик, дапинский ярус, тулой-
ская свита, верхняя часть зоны gibberulus, слои с
hastatus и altaicus.

О п и с а н и е (рис. 3). Колония отчетливо ко-
пьевидной формы (расширяется по направлению
от проксимальной части к дистальной), с округ-
лым концом, и состоит из двух поднятых вверх от
сикулы ветвей, сросшихся в проксимальной ча-
сти дорсальными стенками. Полная длина рабдо-
сомы составляет 22–23 мм. Длина двурядной ча-
сти, до уровня расхождения ветвей, достигает

Рис. 2. Схема местонахождения разреза “Придорож-
ный” в северо-восточной части Горного Алтая с грап-
толитами среднего ордовика.
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19 мм, в то время как ее ширина меняется от 2.8–
3.5 мм в проксимальной части до 6–7.5 мм на
уровне раздвоения. Ветви расходятся под углом
50°. Вдоль середины двурядной части отчетливо
прослеживается продольный шов, по которому
произошло срастание ветвей. На каждой стороне
двурядной части имеется по 20–21 теке, длина ко-
торых составляет около 2 мм у сикулы и до 4–
5.5 мм ближе к месту разветвления. Теки накло-
нены к оси рабдосомы под углом около 40°. Они
практически полностью налегают друг на друга,
лишь нижний край вышележащих тек слегка на-
висает над верхним краем нижерасположенных
тек. Ширина устьевого края доходит до 1.2 мм.
Устья прямые, параллельны оси рабдосомы и ши-
повидно оттянуты книзу. Длина шипов достигает
0.3 мм в проксимальной части рабдосомы и, при-
ближаясь к дистальной части, возрастает почти
до 1 мм. На 10 мм приходятся 7–8 тек.

С р а в н е н и е. Описанный вид отличается от
других видов Oncograptus характерной формой
рабдосомы – она значительно меньше расширя-
ется на уровне раздвоения ветвей, а также имеет
намного большую длину двурядной части. В ре-
зультате этого новый вид имеет более вытянутую,
более узкую копьевидную форму колонии, чем
другие виды рода Oncograptus. Кроме того, у
O. hastatus sp. nov. однорядная часть ветвей очень
короткая, быстро сходит на нет; длина ее состав-
ляет менее 4 мм. У большинства других видов On-
cograptus ветви после раздваивания имеют на-
много большую длину и составляют едва ли не
половину длины всей рабдосомы. От наиболее
близкого вида O. upsilon Hall новый алтайский вид
отличается более зауженной рабдосомой (7 мм
против 10–14 мм в наиболее широком месте) и
меньшей длиной тек (3.5 мм против 5 мм), в 10 мм
помещается 7–8 тек вместо 11–12 (Hall, 1914; Do-
ver, 1980; Lenz, Jackson, 1986; VandenBerg, Cooper,
1992). От O. biangulatus Harris et Keble новый вид
отличается шириной рабдосомы на уровне раз-
двоения ветвей (6–7 мм против 10 мм) и меньшим
числом тек в 10 мм (7–8 вместо 10–11) (Harris,
1916). Помимо описанных отличий, имеет место
существенная разница в длине двурядной части
рабдосомы: у O. hastatus sp. nov. – 19 мм, а у O. up-
silon и O. biangulatus – до 13–14 мм.

От таймырского O. zlobini Obut новый алтай-
ский вид отличается большим углом расхождения
ветвей (50° против 20°–25°). Теки у O. zlobini
(Обут, 1964; Обут, Соболевская, 1964; Соболев-
ская, 2011) являются более тонкими, но значи-
тельно более длинными (длина 7 мм при ширине
0.5 мм), в то время как у описываемого вида длина
тек не превышает 4.5 мм, но ширина при этом бо-
лее 1 мм.

От O. divergens Ruedemann новый алтайский
вид отличается значительно большей длиной раб-

досомы до места раздвоения ветвей (19 мм против
10 мм) и меньшей плотностью тек в единице из-
мерения (семь против 13 тек в 10 мм).

Еще один вид данного рода – O. walkeri Ruede-
mann – имеет очень длинную рабдосому (60 мм, в
то время как колония нового вида достигает дли-
ны только 23 мм), большее количество тек в 10 мм
(11 против семи тек) и значительно меньшую дли-
ну двурядной части рабдосомы – 12 мм вместо
19 мм (Ruedemann, 1947).

Представители вида O. magnus Huang et Xiao
отличаются значительно большими размерами
рабдосомы, достигающей более 40 мм в длину, в
то время как описываемый вид имеет 23 мм в дли-
ну. После раздвоения рабдосомы ветви O. magnus
достигают более 20 мм в длину, и угол их расхож-
дения составляет 15°–20° (Chen et al., 1995). Это
кардинально отличает его от O. hastatus sp. nov., у
которого ветви после расхождения имеют длину
не более 4 мм и расходятся под углом 50°.

Колонии O. turbinatus Hsu имеют отчетливо тре-
угольную форму за счет стремительного расхожде-
ния ветвей, длина рабдосомы до разделения ветвей
значительно короче, чем у O. hastatus sp. nov. –
8.5 мм против 19 мм. Помимо этого, число тек на
10 мм у нового вида значительно меньшее (семь
тек), чем у O. turbinatus (10–13 тек). O. zhonggu-
oensis Hsu, так же как и O. turbinatus, имеет отчет-
ливо треугольную форму рабдосомы, у которой
ветви расходятся уже на расстоянии 7 мм от прок-
симали (против 19 мм у O. hastatus sp. nov.). В
10 мм помещается до 10 тек у O. zhongguoensis
против семи тек у нового вида (Hsu, 1984).

Рис. 3. Oncograptus hastatus sp. nov., голотип Музей
ИНГГ, № 2103/1, проксимальное строение; Горный
Алтай, р. Лебедь; тулойская свита, дапинский ярус.
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М а т е р и а л. Один полный экз. хорошей со-
хранности с противоотпечатком.

Род Cardiograptus Harris et Keble, 1916 (in Harris, 1916)
Cardiograptus altaicus Lykova et Sennikov, sp. nov.

Табл. IX, фиг. 3, 4, 6, 7

Н а з в а н и е  в и д а от Алтая.
Г о л о т и п – Музей ИНГГ, № 2103/3, 2103/4;

Горный Алтай, р. Лебедь, разрез “Придорож-
ный”; средний ордовик, дапинский ярус, тулой-
ская свита, верхняя часть зоны gibberulus, слои с
hastatus и altaicus.

О п и с а н и е (рис. 4). Колония копьевидной
формы с округлым концом, представлена двумя
ветвями, сросшимися практически на всем своем
протяжении дорсальными стенками. Нет никако-
го расширения по направлению к дистальному
концу, латеральные стороны рабдосомы строго
параллельны друг другу. Длина колонии состав-
ляет 21–22 мм, в то время как длина двурядной
части, до места расхождения ветвей, охватывает
почти всю длину рабдосомы и равна 19 мм. Длина
ветвей после их раздвоения очень мала, не дости-
гает и 3 мм. Ширина двурядной части рабдосомы
в проксимали – 3.5 мм, на уровне раздвоения вет-
вей – 5.5 мм. Угол расхождения ветвей примерно
55°. Расхождение ветвей на дистальном конце
определяется за счет наличия синуса глубиной
3 мм, являющегося реликтовой частью двуветви-
стой рабдосомы. Наличие синуса у алтайской
формы позволяет считать, что это взрослая коло-
ния, закончившая свой рост. На обеих сторонах
рабдосомы по 23 теки, размеры которых состав-
ляют около 3 мм в длину и менее 1 мм в ширину.
Ближе к устью ширина тек увеличивается до
1.2 мм. Теки полностью налегают друг на друга, и
угол их наклона к оси рабдосомы составляет око-
ло 40° в дистальной части колонии. Устья тек
прямые, на конце имеют шипы длиной 0.5 мм,
резко направленные в сторону от проксимальной
части. Срединный продольный шов протягивает-
ся по всей длине рабдосомы, но выражен не чет-
ко. В 10 мм помещается 8–9 тек.

С р а в н е н и е. Новый вид имеет характерную
форму, размеры и пропорции рабдосомы, отли-
чающие его от других видов данного рода. Такие
виды, как C. ovalis Mu, Lee, Geh et Yin, C. orudus
Hsu и C. zhejiangensus (Ge) характеризуются
очень маленькой рабдосомой яйцевидной фор-
мы, совершенно не имеющей сходства с общей
конфигурацией рабдосомы описываемого вида
(Mu et al., 1962; Hsu, 1947; Yang at al., 1983). Длина
рабдосом у трех вышеперечисленных видов не
более 10 мм, при ширине 4–6 мм.

У видов C. oblongus Mu, Lee, Geh et Yin и C. yini
Mu, Lee, Geh et Yin рабдосомы маленькие, дли-
ной 8–11 мм и шириной 7–8 мм, имеют заострен-

ный проксимальный конец (Mu et al., 1962), что
абсолютно не характерно для изучаемого вида.

От C. amplus Hsu и C. giganteus Hsu новый ал-
тайский вид отличается значительно меньшими
размерами рабдосомы, длина которой составляет
22 мм, в то время как у C. amplus и C. giganteus
рабдосомы достигают в длину 95 мм и более при
ширине 8.5 мм против 5.5 мм у нового вида. Чис-
ло тек в 10 мм у C. amplus составляет 12, а у опи-
сываемого вида – девять (Hsu, 1934, 1947).

От C. angustus Jin новый алтайский вид отлича-
ется следующими параметрами рабдосомы – дли-
на 22 мм, ширина 6 мм, в то время как у C. angus-
tus длина рабдосомы более 33 мм при ширине
2.2–3 мм (т.е., она значительно длиннее и вдвое
тоньше). Новый вид также имеет очень суще-
ственные отличия от C. hsui (Mu et Lee) (Mu, Lee,
1958; Wang et al., 1977), параметры тек которого
составляют 2.5 мм в длину и всего 0.5 мм в шири-
ну, таким образом, являясь значительно более
тонкими, чем у нового вида (1.2 мм). Кроме того,
число тек в единице измерения у этих видов зна-
чительно отличается – девять в 10 мм у C. altaicus
sp. nov. против 14 тек в 10 мм у C. hsui.

Представители вида C. morsus Harris et Keble
(Harris, 1916) имеют небольшую округлую рабдо-
сому, что существенно отличает их от нового ви-
да. Ширина рабдосомы 8–11 мм, длина до 16–
18 мм у C. morsus и 5.5 мм, 22 мм у описываемого
таксона соответственно. Плотность тек также
разнится – 11–12 тек против девяти на 10 мм

Рис. 4. Cardiograptus altaicus sp. nov., голотип Музей
ИНГГ, № 2103/3, проксимальное строение; Горный
Алтай, р. Лебедь; тулойская свита, дапинский ярус.
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(Harris, 1916; Dover, 1980; Carter, 1989; Vanden-
Berg, Cooper, 1992).

C. crawfordi Harris имеет маленькую рабдосому
округлой формы, что надежно отличает его от но-
вого вида – при близкой ширине рабдосомы (до
5 мм) ее длина всего 6 мм у C. crawfordi, против
22 мм у C. altaicus sp. nov. Число тек в 10 мм также
сильно отличается – 14 против девяти у нового
вида (Harris, 1926).

C. angustifolius Ruedemann имеет очень круп-
ную рабдосому шириной 7 мм и длиной более
31.5 мм, в то время как описываемый вид имеет
другие параметры – 5.5 мм ширины и 22 мм дли-
ны. Число тек на 10 мм у этих двух видов также
сильно отличается – 14 против девяти.

C. folium Ruedemann также существенно отли-
чается от нового вида формой рабдосомы – она
вытянута, но имеет бóльшую ширину (до 8.5 мм),
чем у C. altaicus sp. nov. (не более 6 мм). Помимо
этого, плотность тек у C. folium значительно вы-
ше, чем у описываемого таксона (14 против девя-
ти на 10 мм) (Ruedemann, 1947). От C. houchen-
gensis Hsu новый вид отличается меньшей шири-
ной рабдосомы (5.5 мм против 8 мм) и меньшим
числом тек на единицу измерения (11–12 против
девяти в 10 мм) (Hsu, 1984).

Представители вида C. intermedius (Mu et Lee)
имеют очень маленькую округлую рабдосому
длиной 4–7 мм и шириной 3.5 мм, в то время как
рабдосома C. altaicus sp. nov. вытянутая, копье-
видной формы (длина 22 мм, ширина 5.5 мм). У
C. intermedius плотность тек значительно выше и
составляет восемь–девять на 5 мм, тогда как у но-
вого вида девять тек приходятся на 10 мм (Han,
1986).

М а т е р и а л. Один полный экз. хорошей со-
хранности с противоотпечатком.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Изучены таксоны граптолитов, относящиеся к

родам Oncograptus Hall и Cardiograptus Harris et
Keble, ранее встреченные в России в трех аркти-
ческих регионах – Восточном Таймыре, Новой
Земле и о. Беннетта (архипелаг Де Лонга). Пред-
ставители рассматриваемых родов Oncograptus и
Cardiograptus подсемейства Isograptinae имеют
важное значение для стратиграфии среднего ор-
довика: по их типовым видам выделяют зональ-
ное подразделение Onc. upsilon–Card. morsus,
или генозону Oncograptus/Cardiograptus. Найден-
ные на территории Горного Алтая формы имеют
хорошую сохранность, которая позволила прове-
сти их детальное монографическое изучение и
выделить новые видовые таксоны – Oncograptus
hastatus sp. nov. и Cardiograptus altaicus sp. nov.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I X
Фиг. 1, 2, 8. Oncograptus hastatus sp. nov., голотип: 1 – Музей ИНГГ, № 2103/1; 2 – Музей ИНГГ, № 2103/2 (противо-
отпечаток); 8 – Музей ИНГГ, № 2103/1 (проксимальная часть); Горный Алтай, р. Лебедь; тулойская свита, дапинский
ярус.
Фиг. 3, 4, 6, 7. Cardiograptus altaicus sp. nov., голотип: 3 – Музей ИНГГ, № 2103/3; 4 – Музей ИНГГ, № 2103/4 (проти-
воотпечаток); 6 – Музей ИНГГ, № 2103/3 (проксимальная часть); 7 – Музей ИНГГ, № 2103/4 (проксимальная часть,
противоотпечаток); Горный Алтай, р. Лебедь; тулойская свита, дапинский ярус.
Фиг. 5. Pseudisograptus manubriatus (T.S. Hall), экз. Музей ИНГГ, № 2103/5; Горный Алтай, р. Лебедь; тулойская свита,
дапинский ярус.
Масштабная линейка: 1 мм.
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New Species of Isograptines (Graptoloidea, Isograptidae)
from the Middle Ordovician of the Gorny Altai

E. V. Lykova1, N. V. Sennikov1

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

The structure of the proximal part of colonies of Middle Ordovician Isograptinae and the species composi-
tion of the genera Oncograptus Hall and Cardiograptus Harris et Keble are considered. A new graptolite species
Oncograptus hastatus sp. nov. and Cardiograptus altaicus sp. nov. (Subfamily Isograptinae Harris) are de-
scribed from the Dapingian Stage of the Middle Ordovician of the Gorny Altai. These taxa are important for
the zonal biostratigraphy of the Ordovician of southern part of Siberia and for interregional correlation.

Keywords: paleontology, graptolites, Ordovician, Gorny Altai
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Из тархана (низы среднего миоцена) Северо-Западного Кавказа (Краснодарский край, р. Пшеха)
по полному и неполному скелетам описана строматеевая рыба Pinichthys shirvanensis sp. nov. (Perci-
formes, Stromateoidei), самый поздний вид олигоцен–миоценового рода Pinichthys Bannikov, 1985.
Новый вид отличается от P. pulcher Bannikov, 1988 и P. fractus Bannikov, 1985 меньшим числом мяг-
ких лучей в анальном плавнике и шипов в спинном плавнике, более широкой гипуральной диасте-
мой и большим числом туловищных позвонков. Впервые у Pinichthys выявлен признак, типичный
для Stromateidае – трехвершинные зубы в челюстях.

Ключевые слова: Perciformes, Stromateoidei, Stromateidае, новый вид, низы среднего миоцена, Севе-
ро-Западный Кавказ
DOI: 10.31857/S0031031X21060040

ВВЕДЕНИЕ
В результате полевых раскопок автора в 2020 г.

на местонахождении тарханских (низы среднего
миоцена) морских рыб (Банников, 2020) на Севе-
ро-Западном Кавказе (Краснодарский край,
р. Пшеха) обнаружено два экземпляра представи-
телей олигоцен–миоценового рода Pinichthys
Bannikov (Perciformes, Stromateoidei, Stro-
mateidае). Изучение находок показало, что они
представляют новый вид P. shirvanensis sp. nov.,
самый поздний вид рода Pinichthys. На материале
по новому виду впервые у Pinichthys выявлен при-
знак, типичный для семейства Stromateidае –
трехвершинные зубы в челюстях (этот признак
только предполагался у ранее описанных видов
Pinichthys из-за недостаточной сохранности ма-
териала по ним).

Большинство строматеевидных рыб (подотряд
Stromateoidei отряда Perciformes s. l.) характеризу-
ются тем, что передняя часть их пищевода, сразу за
последней жаберной дугой, имеет боковые мешки,
несущие изнутри продольные складки или озуб-
ленные сосочки (Haedrich, 1967; McDowall, 1979;
Doiuchi et al., 2004 и др.). Наличие озубленных
глоточных мешков может быть выявлено у иско-
паемых рыб только в исключительных случаях
(Bannikov, 1995; Банников, 2012), и ископаемые
таксоны относят к строматеевидным обычно на

основании косвенных, остеологических свиде-
тельств.

Подотряд Stromateoidei в последнее время
иногда переносят из Perciformes в “отряд Scombri-
formes” (Nelson et al., 2016; Betancur-R. et al.,
2017), либо поднимают его ранг до отрядного (Wi-
ley, Johnson, 2010). В последнее время на смену
традиционной классификации организмов зача-
стую приходит формальная кладистическая систе-
матика, построенная на компьютерной обработке
молекулярных данных и часто противоречащая
морфологическим свидетельствам. Результат кла-
дистического анализа не всегда отражает реаль-
ные родственные связи (Вислобокова, 2019). В
конечном итоге стройную классификацию рыб,
где высокие таксоны, как правило, диагностиру-
ются (Nelson, 2006 и др.), заменяет хаотический
набор морфологически гетерогенных и не диа-
гностируемых высоких таксонов кладистической
иерархии (Near et al., 2012, 2013; Betancur-R. et al.,
2013, 2017; Nelson et al., 2016 и др.). Это побуждает
нас использовать традиционную, естественную
систематику. К примеру, выглядит абсурдным
объединение в одну кладу скумбриевидных
(Scombroidei) и игловидных (Syngnathiformes),
или камбалообразных (Pleuronectiformes) и мече-
рыловидных (Xiphioidei), предлагаемое кладиста-
ми (Near et al., 2012; Betancur-R. et al., 2013, 2017):

УДК 567.593.5:551.781.51(470.6)



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 6  2021

НОВЫЙ ВИД СТРОМАТЕЕВЫХ РЫБ (PERCIFORMES, STROMATEOIDEI) 85

в морфологии рыб этих групп нет ничего общего,
а ископаемые данные отрицают их родство.

ОБ ИСКОПАЕМЫХ СТРОМАТЕЕВЫХ

Строматеевые рыбы (Stromateidае), одно из се-
ми семейств Stromateoidei s. s., включают в себя
три современных рода, Stromateus L., 1758, Pepri-
lus Cuvier, 1829 и Pampus Bonaparte, 1837 (Haed-
rich, 1967), и олигоцен–миоценовый Pinichthys
Bannikov, 1985. Типовой вид последнего, P. fractus
Bannikov, 1985, описан из нижнего миоцена
(верхний майкоп) Апшеронского п-ова (Азербай-
джан) (Банников, 1985) и из одновозрастных от-
ложений Восточного Крыма (Банников, 1988).
Из типового местонахождения Ж.Д. Джафаровой
(1966) описана камбалообразная рыба Hippoglos-
soides bogatshevi. Описание оставляет много неяс-
ного, а изображение голотипа (неполный скелет)
(Джафарова, 1966, рис. 1) плохого качества. Од-
нако вид Джафаровой может быть близким (или
даже конспецифичным) Pinichthys fractus (для
окончательного заключения необходимо специ-
альное изучение голотипа «Hippoglossoides bogat-
shevi») (Банников, 2010).

Второй вид рода Pinichthys, Р. pulcher Ban-
nikov, 1988, описан из нижнего олигоцена (ниж-
ний майкоп) Адыгеи (С.-З. Кавказ) (Банников,
1988). По-видимому, этот же вид отмечен и из
верхов нижнего олигоцена Германии (Bannikov,
1995; Банников, 2010; Maxwell et al., 2016) и Поль-
ских Карпат (Pinichthys sp. в: Kotlarczyk et al.,
2006). Неадекватно описанный В.В. Богачевым
(1938) из Абхазии одновозрастный Paraplatax ab-
syrtus, возможно, близок (или даже идентичен)
Pinichthys pulcher (Банников, 2010). Однако под-
твердить или опровергнуть это предположение
можно лишь в случае обнаружения типового эк-
земпляра Paraplatax absyrtus, поскольку описание
Богачева (1938) оставляет много неясного, а изоб-
ражение материала отсутствует.

А.Ф. Банников (2010) допустил возможность
принадлежности к строматеевым рода Eriquius
Jordan, 1924 с типовым видом E. plectrodes Jordan,
1924 из верхнего миоцена Калифорнии, отнесен-
ного (David, 1943) к Embiotocidae. Однако в по-
следней ревизии фауны рыб верхнего миоцена
Калифорнии (Fierstine et al., 2012) Eriquius остав-
лен в Embiotocidae.

Таким образом, единственным известным на
сегодняшний день ископаемым родом строматее-
вых является Pinichthys, населявший в олигоцене
и начале миоцена Рейнский грабен и Восточный
Паратетис. Ниже приведено описание нового ви-
да P. shirvanensis sp. nov. из тархана (низы средне-
го миоцена) Северо-Западного Кавказа (Красно-
дарский край, р. Пшеха). Еще одной строматее-
видной рыбой из этого довольно богатого

комплекса морских рыб (Банников, 2020) являет-
ся Ariomma sp. (Ariommatidae). Находка нового
вида позволяет несколько расширить диагноз ро-
да Pinichthys.

Материал находится в коллекции Палеонтоло-
гического ин-та им. А.А. Борисяка РАН (ПИН).
Фотографии выполнены С.В. Багировым (ПИН)
(рис. 1) и Р.А. Ракитовым (ПИН) на сканирую-
щем электронном микроскопе (СЭМ) (рис. 2).

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ
СЕМЕЙСТВО STROMATEIDAE RAFINESQUE, 1810

Род Pinichthys Bannikov, 1985

Pinichthys: Банников, 1985, с. 78; 1988, с. 110; 2010, c. 156.

Т и п о в о й  в и д – Pinichthys fractus Bannikov,
1985; нижний миоцен Азербайджана и Крыма.

Д и а г н о з. Высота тела превышает длину го-
ловы и в 1.5–2.4 раза меньше стандартной длины
тела (SL). Длина головы составляет 0.31–0.38 SL.
Глаза от среднего размера до крупных. Рот не-
большой, нижнечелюстное сочленение не захо-
дит за вертикаль середины орбиты. Зубы в челю-
стях тесно сидящие, трехвершинные, с тремя рав-
ными вершинками. Отолит sagitta довольно
крупный, его длина составляет не менее 13% дли-
ны головы (НL). 5–6 radii branchiostegi. Позвон-
ков 30–32, парапофизы развиты довольно слабо.
3 epuralia. Ребра умеренно длинные. Спинной
плавник образует или не образует серповидную
лопасть, в нем 3–5 колючих и 38–43 мягких луча.
В анальном плавнике три колючих и 30–36 мяг-
ких лучей. 7–10 передних interhaemalia заходят в
абдоминальную полость, их дорсальные концы
сходятся к первому гемальному отростку. Груд-
ные плавники средней длины, прикрепляются
невысоко. Брюшные плавники имеются, малень-
кие. Чешуя мелкая, циклоидная.

В и д о в о й  с о с т а в. Раннеолигоценовые
P. pulcher Bannikov, 1988 и Pinichthys sp. с Север-
ного Кавказа (и, возможно, из Германии и Поль-
ши), раннемиоценовый P. fractus Bannikov, 1985
из Азербайджана и Крыма и среднемиоценовый
P. shirvanensis sp. nov. с Северного Кавказа.

С р а в н е н и е. От современных Stromateidае
отличается наличием брюшных плавников у
взрослых рыб. Мальки по меньшей мере некото-
рых Stromateus имеют брюшные плавники, исче-
зающие в онтогенезе, но у этого рода гораздо
больше позвонков, чем у Pinichthys (42 и более
против 30–32). Два других современных рода
строматеевых, Peprilus и Pampus, имеют сходное с
Pinichthys число позвонков (30–36 позвонков у
Peprilus и 33–41 у Pampus), но у них число epuralia
редуцировано до двух. От Pampus отличается так-
же зубами с равными вершинками (у сравнивае-
мого рода центральная вершина крупнее).
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Pinichthys shirvanensis Bannikov, sp. nov.

В и д  н а з в а н по станице Ширванской.
Г о л о т и п – ПИН, № 5599/4, полный скелет;

Краснодарский край, Апшеронский р-н, правый
берег р. Пшехи выше ст. Ширванской; низы сред-
него миоцена, тарханский региоярус.

О п и с а н и е (рис. 1–3). Тело относительно
высокое, линзовидное, вероятно, сжатое с боков,
с тонким, коротким хвостовым стеблем. Длина

головы голотипа три раза укладывается в SL и в
1.3 раза уступает наибольшей высоте тела. Высота
хвостового стебля примерно в 4.8 раза уступает
высоте тела. Глаза относительно крупные, гори-
зонтальный диаметр орбиты меньше заглазнич-
ного расстояния, но в 1.5 раза превышает длину
рыла.

Голова высокая, ее высота примерно равна ее
длине. Нейрокраний относительно высокий;

Рис. 1. Pinichthys shirvanensis sp. nov.: а – голотип ПИН, № 5599/4, полный скелет; б – паратип ПИН, № 5599/5, не-
полный скелет; Краснодарский край, Апшеронский р-н, р. Пшеха выше ст. Ширванской; низы среднего миоцена,
тархан. Масштабная линейка: а – 1 см, б – 5 мм.

а

б
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мощный, почти прямой парасфеноид проециру-
ется чуть ниже середины орбиты. Гребень supra-
occipitale высокий, округлый на углу; по-видимо-
му, он переходит в лобный гребень. Параллельно
верхнему краю гребень supraoccipitale несет две
отчетливые пологие морщины. Правое frontalе
голотипа сохранилось дорсо-вентрально; оно
широкое над орбитой, плавно заостряется кпере-
ди. Frontale (возможно, и pterosphenoideum) вы-
ступают вниз в орбиту. Этмоидный район черепа
короткий, расположен под frontalia. Гребни pari-
etale и pteroticum различаются неотчетливо. Сле-
ды глазного яблока сохраняются в виде довольно
массивной углеродистой пленки в орбите; око-
стенения склеротики неразличимы. Подглазнич-
ные кости не видны. Рот небольшой, косой, ниж-
нечелюстное сочленение расположено перед сере-

диной орбиты. Praemaxillare с тонким восходящим
отростком умеренной высоты. Maxillare сохрани-
лось плохо. Верхнечелюстные зубы небольшие,
тесно сидящие, однорядные, с тремя равными
вершинками. Длина нижней челюсти составляет
0.44 длины головы. Симфизная часть нижней че-
люсти довольно высокая, слегка отогнута книзу.
Зубы на dentale однорядные, дистально приплюс-
нутые латерально, трехвершинные, сходны с
верхнечелюстными (рис. 2, б, г). Dentale V-образ-
ное, в его заднюю вырезку плотно входит angulo-
articulare. Правая ветвь нижней челюсти голотипа
отчленена и расположена над средними туловищ-
ными позвонками. Ось hyomandibulare очень сла-
бо наклонена вперед от вертикали. Кости суспен-
зория различимы плохо. Praeoperculum плоское,
слабоизогнутое, его нижняя ветвь довольно ко-

Рис. 2. Pinichthys shirvanensis sp. nov.: а–в – голотип ПИН, № 5599/4: а – отолит снаружи, б – нижнечелюстные зубы,
в – чешуя (слегка наклонено против часовой стрелки); г – паратип ПИН, № 5599/5, нижнечелюстные зубы; Красно-
дарский край, Апшеронский р-н, р. Пшеха выше ст. Ширванской; низы среднего миоцена, тархан. Масштабная ли-
нейка: а, в – 0.5 мм; б, г – 0.2 мм.

а б

гв
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роткая, но шире верхней; параллельно заднему
краю кость несет морщинки. Свободный край
предкрышки ровный. Operculum плоское, суб-
треугольной формы, без шипов на заднем крае.
Suboperculum сохранилось на паратипе ПИН,
№ 5599/5, где оно удлиненное, с отчетливым анте-
родорсальным выступом. Кости гиоидного ком-
плекса сохранились плохо; точное число radii bran-
chiostegi неизвестно. На голотипе частично сохра-
нились минерализованные густые жаберные
лепестки. Глоточное озубление не сохранилось.
На местоположение боковых мешков пищевода
указывает скопление костного крошева между по-
звоночником и задним выступом cleithrum голоти-
па. Это крошево определенно образовано облом-
ками зубов и костных оснований (корней) загло-
точных сосочков.

Отолит sagitta относительно крупный, продол-
говатый, его длина в 1.7 раза превышает высоту
(рис. 2, а). Длина отолита составляет 4.4% SL и
13.3% НL. Sagitta голотипа сохранилась с наруж-
ной стороны, и строение sulcus acusticus не распо-
знается. У паратипа ПИН, № 5599/5 sagitta повре-
ждена, зато сохранились оба lapilli округло-тре-
угольной формы.

Позвонков 32, из них 15 туловищных и 17 ка-
удальных. Длина туловищной части позвоночни-
ка в 1.2 раза короче хвостовой его части. Линия
позвоночника слегка изогнута, приподнята спере-
ди. Тела позвонков почти квадратные в латераль-
ном аспекте, пережатые посередине. Большинство
остистых отростков тонкие и относительно длин-
ные, прямые или очень слабо изогнутые. Не-
сколько передних невральных отростков прокси-

мально расширены. Гемальный отросток первого
хвостового позвонка практически не расширен
относительно последующих отростков. Передние
гемальные отростки длиннее соответствующих
невральных отростков. К хвостовому стеблю
остистые отростки каудальных позвонков быстро
укорачиваются. Не менее пяти задних туловищ-
ных позвонков несут тонкие прямые парапофи-
зы, удлиняющиеся каудально и несущие ребра.
Наклон парапофизов меняется с переднего на
задний в каудальном направлении. Ребер, по-ви-
димому, 13 пар; они относительно короткие, тон-
кие, умеренно наклонены назад. Еpineuralia не
распознаются, будучи, вероятно, скрытыми тела-
ми туловищных позвонков.

Хвостовой скелет характеризуется слиянием
hypuralia 1-2 и 3-4 в две пластинки, разделенные в
задней части широкой гипуральной диастемой.
Наличие parhypurapophysis неизвестно. Второй и
третий преуральные позвонки (pu) только слегка
укорочены, их гемальные отростки аутогенные и
намного мощнее предшествующих. Детали стро-
ения пятого hypuralе и uroneuralia и степень их
слияния с телом терминального позвонка (pu1 +
+ u1 + u2) не видны. Невральный отросток pu2
короткий. Три epuralia. Хвостовой плавник уме-
ренно вильчатый, недлинный. В хвостовом плав-
нике 17 главных лучей (I,8-7,I) а также около пяти
верхних и нижних дополнительных лучей.

Между затылком и спинным плавником рас-
положено три очень тонких supraneuralia, предор-
сальная формула (Ahlstrom et al., 1976; Johnson,
1984) – 0/0/0/1 + 1/1/. Спинной плавник очень
протяженный, превышает половину SL; его жест-

Рис. 3. Pinichthys shirvanensis sp. nov., реконструкция скелета по голотипу.
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кая часть очень короткая, включает в себя три ма-
леньких удлиняющихся назад шипа, первый из
которых является сверхштатным на первом
птеригиофоре. Мягкая часть спинного плавника
состоит из 39 членистых и ветвящихся лучей, она
не образует серповидную лопасть. Длина лучей
сначала возрастает, затем постепенно уменьша-
ется каудально; в районе 11–12-го лучи наиболее
длинные. Высота спинного плавника составляет
0.34 длины его основания. Спинной плавник на-
чинается над шестым позвонком, а заканчивается
над 13-м хвостовым позвонком. 41 птеригиофор
спинного плавника образует непрерывную се-
рию; передние из них самые длинные, каудально
птеригиофоры очень постепенно укорачиваются,
а их наклон сначала уменьшается, а затем вновь
увеличивается. Вначале по одному–два, затем по
два птеригиофора спинного плавника входят в
промежутки между невральными отростками по-
звонков. Дорсальные птеригиофоры имеют узко-
клиновидную форму.

Анальный плавник начинается примерно под
десятым позвонком, а заканчивается под концом
спинного плавника, с которым сходен по форме,
будучи менее крупным. В анальном плавнике три
удлиняющиеся назад колючки и 30 мягких члени-
стых и ветвящихся лучей; шипы крупнее таковых
спинного плавника. Передние две колючки
сверхштатные. Передний птеригиофор анального
плавника имеет вид длинного слабоизогнутого
прута, пластинчато pасширен в антеровентраль-
ной части и сильно наклонен дорсальным кон-
цом назад. Проксимальный его конец явно имеет
медиальную вырезку, в которую входят гемаль-
ные отростки первых двух хвостовых позвонков.
Девять передних птеригиофоров анального плав-
ника расположены перед первым гемальным от-
ростком, их дорсальные концы наклонены назад
и сходятся к первому анальному птеригиофору,
слегка заходя, таким образом, в брюшную по-
лость. Остальные анальные птеригиофоры обыч-
но по два входят в промежутки между гемальны-
ми отростками хвостовых позвонков; вначале они
направлены вертикально, затем все более накло-
няются дорсальным концом вперед. Птеригио-
форы анального плавника сходны с противоле-
жащими птеригиофорами второго спинного
плавника, но их проксимальная часть длиннее.

Только базальная часть грудных плавников со-
хранилась у голотипа; они прикрепляются сразу
над серединой между линией позвоночника и
вентральным краем тела, примерно под началом
спинного плавника. Лучи грудного плавника
многочисленные, но точное их число не может
быть посчитано. Posttemporale вильчатое, лучше
сохранилось на паратипе ПИН, № 5599/5. Supra-
cleithrum удлиненное. Cleithrum крупное, прямое
на большей его части, загнутое вперед в верхней ча-
сти. Над грудным плавником cleithrum образует по-

стеродорсальный выступ. Коракоид относительно
небольшой, узкий, его нижний конец далеко не до-
ходит до нижнего конца cleithrum. Вентральное
postcleithrum длинное, узкое, ребровидное, закан-
чивается недалеко от антеровентрального конца пе-
реднего птеригиофора анального плавника.

Тазовые кости длинные, очень узкие, при-
крепляются к cleithrum ниже вентрального конца
coracoideum. Брюшные плавники очень малень-
кие, прикрепляются перед грудными. В брюш-
ном плавнике тонкая колючка и, по-видимому,
пять мягких ветвящихся лучей.

Чешуя образует сплошной покров на теле,
очень мелкая, тонкая, циклоидная. Индивиду-
альные чешуйки у голотипа несут по пять circuli;
радиальных бороздок нет (рис. 2, в). Боковая ли-
ния очень полого выпуклая кверху, нисходит до
уровня позвоночника перед хвостовым стеблем.

Р а з м е р ы. SL голотипа – 4.1 см. В процентах
к SL голотипа: длина головы – 33; максимальная
высота тела – 43; минимальная высота тела – 9;
длина хвостового стебля – 10; предорсальное рас-
стояние – 43; преанальное расстояние – 52; дли-
на основания спинного плавника – 53; длина ос-
нования мягкой части спинного плавника – 48;
длина основания анального плавника – 45; высо-
та спинного плавника – 18; высота анального
плавника – 15; длина наибольшего шипа аналь-
ного плавника – 7; длина брюшного плавника –
3.5; длина наибольших лучей хвостового плавни-
ка – 24; горизонтальный диаметр орбиты – 12;
предглазничное расстояние – 8; заглазничное
расстояние – 14; длина нижней челюсти – 14.5.

С р а в н е н и е. Отличается от P. pulcher и
P. fractus меньшим числом лучей в анальном
плавнике (30 против 33–36 у этих видов) и шипов
в спинном плавнике (три против четырех–пяти),
более широкой гипуральной диастемой и боль-
шим числом туловищных позвонков [15 против
13 (14?)]. Кроме того, от P. pulcher новый вид от-
личен гораздо менее высоким телом, не образую-
щими серповидные лопасти вертикальными
плавниками и гораздо менее крупным хвостовым
плавником. В отличие от P. fractus, у Р. shirvanen-
sis sp. nov. менее крупная голова и более короткое
рыло.

М а т е р и а л. Помимо голотипа, из типового
местонахождения паратип ПИН, № 5599/5, не-
полный скелет.
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A New Species of Stromateid Fish (Perciformes, Stromateoidei) of the Genus Pinichthys 
from the Tarkhanian (Lowermost Middle Miocene) of the Northwestern Caucasus

A. F. Bannikov
Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

The stromateid fish Pinichthys shirvanensis sp. nov. (Perciformes, Stromateoidei), the latest species of the Oli-
gocene–Miocene genus Pinichthys Bannikov, 1985, is described from the Tarkhanian (lowermost Middle
Miocene) of the northwestern Caucasus (Krasnodar Region, Pshekha River) based on complete and incom-
plete skeletons. The new species differs from P. pulcher Bannikov, 1988 and P. fractus Bannikov, 1985 in hav-
ing fewer soft rays in the anal fin and spines in the dorsal fin, a wider hypural diastema, and a larger number
of abdominal vertebrae. For the first time, Pinichthys revealed a character characteristic of Stromateidae—tri-
cuspid teeth in the jaws.

Keywords: Perciformes, Stromateoidei, Stromateidae, new species, lowermost Middle Miocene, northwest-
ern Caucasus
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Дистальный фрагмент пястной кости крылового пальца птерозавра из верхнемеловых (кампан) от-
ложений Оренбургской области определен как Azhdarchidae indet. на основании совокупности при-
знаков, включающих отсутствие крупного отверстия пневматизации на задней стороне прокси-
мальнее вентрального мыщелка, асимметричную борозду между мыщелками, гребень на вентраль-
ной стороне вентрального мыщелка и значительный задний изгиб дистального эпифиза и
прилегающей части диафиза. Это первая находка птерозавра в позднем мелу Южного Урала.

Ключевые слова: Pterosauria, Azhdarchidae, Южный Урал, поздний мел
DOI: 10.31857/S0031031X21060039

ВВЕДЕНИЕ
В конце мелового периода юго-восток евро-

пейской части России покрывало мелководное
море, которое в раннем кампане испытало макси-
мальную трансгрессию за поздний мел (Barabosh-
kin et al., 2003). Это море посредством серии про-
ливов соединялось с обширным мелководным
морем, покрывавшим Западную Сибирь (Най-
дин, 2003; Baraboshkin et al., 2003), что способ-
ствовало активному обмену водных масс и фор-
мированию благоприятных условий для суще-
ствования различных морских организмов,
включая крупных морских позвоночных. В связи
с этим большой интерес представляет позднеме-
ловая фауна морских позвоночных из местона-
хождений Оренбургской области, расположен-
ных в непосредственной близости к вышеупомя-
нутым древним проливам. В верхнемеловых
морских отложениях Оренбургской обл. находки
позвоночных известны с начала прошлого века
(Боголюбов, 1910, 1911, 1912a, б). Начиная с 2012 г.,
активные сборы остатков позвоночных в карьере
близ д. Ижберда Гайского р-на ведет Клуб юных
геологов-экологов им. Г.А. Сопоцько (г. Орск). В
Ижбердинском карьере непосредственно под
почвенным слоем вскрываются костеносные от-
ложения мощностью 0.2–1.5 м, представленные
линзовидными телами кварцево-глауконитового

песка с фосфоритами, галькой и ожелезнениями,
в кровле переходящими в более плотные песча-
ники и фосфоритовый конгломерат. Возраст ко-
стеносных слоев, согласно геологическим кар-
там, датированный кампаном (“глауконит-тер-
ригенная толща” в: Лисов и др., 2017), по фауне
акул и химер уточнен как раннекампанский (да-
тировка Е.В. Попова в: Ефимов и др., 2016). Бла-
годаря активной работе клуба юных геологов-
экологов, в ижбердинском карьере были сделаны
многочисленные находки морских позвоночных
(хрящевых и костных рыб, а также различных
морских рептилий), включая значительные части
скелетов плезиозавров семейства Polycotylidae
(Ефимов и др., 2016). Среди находок одним из ав-
торов (А.В. Никифоровым) были встречены фраг-
менты стенок довольно крупных длинных трубча-
тых костей с толщиной стенки, едва ли превыша-
ющей 1 мм. Это указывало на присутствие в
местонахождении остатков птерозавров, однако
лишь в ходе полевых работ 2020 г. Н.Г. Зверько-
вым был обнаружен достаточно полный фраг-
мент кости птерозавра, который описан в данной
работе.

Описанный экземпляр хранится в Орском
школьном минералогическом музее (ОШММ)
при Дворце пионеров и школьников г. Орска
(экз. ОШММ № 530). Для сравнения была ис-

УДК 568.182
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пользована коллекция птерозавров из Ин-та па-
леонтологии позвоночных и палеоантропологии
АН КНР, Пекин, Китай (IVPP) и Зоологического
ин-та РАН, С.-Петербург, Россия (ZIN PH). При
описании кость крыла ориентирована в положе-
нии полета.

Мы благодарны Д.В. Григорьеву за фотогра-
фии экз. ОШММ № 530 (рис. 1). Работа ААО под-
держана Российским научным фондом (проект
19-14-00020) и Зоологическим ин-том РАН
(гос. задание АААА-А19-119032590102-7). Работа
НГЗ поддержана Геологическим ин-том РАН
(гос. задание 0135-2019-0066).

ОПИСАНИЕ И СРАВНЕНИЕ
Экз. ОШММ № 530 представляет собой ди-

стальный фрагмент левой пястной кости крыло-
вого (четвертого) пальца (рис. 1). Эпифиз близ
дистального диафиза овальный в сечении, с
длинной осью, ориентированной вертикально
(дорсовентральный диаметр 18.6 мм, переднезад-
ний диаметр 13.0 мм). Дистальная часть диафиза,
расположенная непосредственно перед дисталь-
ным эпифизом, отклонена от остальной части
диафиза назад под углом примерно 30°. Дисталь-

ный эпифиз блоковидный, с дорсальным и вен-
тральным мыщелками, разделенными централь-
ной бороздой. Максимальная высота дистально-
го эпифиза 28 мм. Мыщелки округлые при
взгляде с дорсальной или вентральной стороны
(большая часть вентрального мыщелка утрачена)
и примерно равны по размерам. Передняя губа
вентрального мыщелка простирается больше в
проксимальном направлении, по сравнению с
передней губой дорсального мыщелка. Прокси-
мальный конец задней губы дорсального мыщел-
ка отогнут вверх и вперед, образуя заметный вы-
ступ. Депрессия на задней поверхности диафиза
близ дистального эпифиза не глубокая и разруше-
на в центре. Если отверстие пневматизации име-
лось в этом месте, то оно было небольшим и рас-
полагалось между проксимальными концами
дорсального и вентрального мыщелков (рис. 1, б).

Строение крыловой пястной и других костей
крыла у птеродактилоидов довольно консерва-
тивно. Тем не менее, на ней имеются несколько
диагностичных признаков, которые подробно
рассматриваются ниже.

Гребень между дорсальным и вентральным мы-
щелком. Имеется у орнитохейрид “Santanadacty-

Рис. 1. Azhdarchidae indet., экз. ОШММ № 530: а – с дорсальной стороны; б – сзади, в – с вентральной стороны; г –
спереди; д – с дистального конца; Россия, Оренбургская обл., Ижберда; верхний мел, кампан. Обозначения: dc – дор-
сальный мыщелок; ri – гребень на вентральной стороне вентрального мыщелка; pf? – возможное положение заднего
отверстия пневматизации; vc – вентральный мыщелок.

2 cм

dc
dc

pf?

vc vc

ri

а б в
г

д



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 6  2021

ПЕРВАЯ НАХОДКА ПТЕРОЗАВРА В ВЕРХНЕМ МЕЛУ ЮЖНОГО УРАЛА 93

lus pricei” Wellnhofer, 1985, “S. araripensis” Welln-

hofer, 1985 и Anhanguera piscator Kellner et Tomida,

2000 из формации Ромуальдо (альб) Бразилии

(Wellnhofer, 1985, рис. 21a–d; 1991, рис. 31a, c, 38c,

39a, c; Kellner, Tomida, 2000, рис. 42), неопреде-

ленных орнитохейрид из формации Уэссекс (бар-

рем) Англии (Martill, Coram, 2020, рис. 3A, C) и

кембриджского зеленого песчаника (альб) Ан-

глии (Owen, 1859, табл. 4, фиг. 9), а также у Ptero-

dactyloidea indet. из позднего кампана – раннего

маастрихта Италии (Dalla Vecchia, 2018, рис. 4a).

По-видимому, данный признак характерен для

орнитохейрид. Этот гребень отсутствует у орского

птерозавра.

Отверстие пневматизации на задней стороне.

Отверстие пневматизации на задней стороне

крыловой пястной кости близ дистального эпи-

физа имеется у ряда птеродактилоидов, но его по-

ложение варьирует между таксонами. У орнито-

хейрида Anhanguera piscator из формации Рому-

альдо (альб) Бразилии имеется небольшое

отверстие проксимальнее и немного дорсальнее

дистального конца вентрального мыщелка (Kell-

ner, Tomida, 2000, рис. 42c, d). В этом же положе-

нии существенно более крупное отверстие пнев-

матизации имеется у птеранодонтид Pteranodon

sp. из формации Ниобрара (коньяк–кампан)

Канзаса, США (Bennett, 2001, рис. 87B, 89A) и Pte-

ranodontidae indet. из рыбушкинской свиты (кам-

пан) Саратовской обл., Россия (ZIN PH 67/43,

68/43). На пястной кости крылового пальца Orni-

thocheiridae indet. из формации Уэссекс (баррем)

Англии имеется очень крупное заднее отверстие

пневматизации проксимальнее вентрального мы-

щелка (Martill, Coram, 2020, рис. 3C, 4). У аждар-

хида Azhdarcho lancicollis Nesov, 1985 из биссек-

тинской свиты (турон) Узбекистана отверстие

пневматизации заметно меньше и расположено

между проксимальными концами дорсального и

вентрального мыщелков (Averianov, 2010, рис. 30D).

У аждархида Cryodracon boreas Hone, Habib et

Therrien, 2019 из формации Динозаврового парка

(кампан) в Альберте, Канада, заднее отверстие

пневматизации заметно крупнее, но также распо-

ложено между проксимальными концами дор-

сального и вентрального мыщелков (Godfrey,

Currie, 2005, рис. 16.9D). У орского птерозавра от-

сутствует крупная депрессия с большим отвер-

стием пневматизации, проксимальнее и немного

дорсальнее вентрального мыщелка, характерная

для птеранодонтид. Если отверстие пневматиза-

ции имелось на задней стороне, то оно могло рас-

полагаться в разрушенной части между прокси-

мальными концами дорсального и вентрального

мыщелков, как у аждархид. Скорее всего, эта

часть разрушена на экз. ОШММ № 530 вслед-

ствие былого наличия здесь пневматического от-

верстия.

Отверстие пневматизации на передней стороне.
Отверстие пневматизации на передней стороне

крыловой пястной кости, немного проксималь-

нее проксимального конца дорсального мыщел-

ка, отмечено для орнитохейрид из формации Ро-

муальдо (альб) Бразилии: “Santanadactylus pricei”

(Wellnhofer, 1985, рис. 21c), “S. araripensis” (Welln-

hofer, 1991, рис. 39c) и Anhanguera piscator (Kellner,

Tomida, 2000, рис. 42a, b). Такое же отверстие

имеется на пястной кости крылового пальца Or-

nithocheiridae indet. из формации Тулебук (альб)

Австралии (Kellner et al., 2010, рис. 2A, B). У аж-

дархида Cryodrakon boreas есть переднее отвер-

стие пневматизации в сходном положении (God-

frey, Currie, 2005, рис. 16.9B). На изолированной

пястной кости крылового пальца Ornithocheiridae

indet. из сеномана Мексики расположено перед-

нее отверстие пневматизации между проксималь-

ными концами дорсального и вентрального мы-

щелков (Frey et al., 2020, рис. 3). У орского птеро-

завра эта часть кости разрушена, но, по-видимому,

отверстия пневматизации там не было.

Борозда между мыщелками. У орнитохейрида

“Santanadactylus pricei” борозда между передними

губами дорсального и вентрального мыщелков

симметричная при взгляде с дистального конца,

ее наиболее глубокая часть приходится посереди-

не между мыщелками (Wellnhofer, 1985, рис. 42a).

У джунгариптерида Dsungaripterus weii Young,

1964 из формации лианмуцинь Синьцзян-Уйгур-

ского АО, Китай (IVPP V4062) и аждархида Azh-

darcho lancicollis (Averianov, 2010, рис. 30C) эта бо-

розда асимметричная, ее наиболее глубокая часть

расположена существенно ближе к вентральному

мыщелку. Такая же асимметричная борозда име-

ется у орского птерозавра (рис. 1, д).

Асимметрия дистальных мыщелков. На пястной

кости крылового пальца Azhdarchidae indet. из

формации Стрэйт Клиффс (турон) Юты, США,

дорсальный и вентральный мыщелки при взгляде

с дистального конца расположены асимметрич-

но; вентральный мыщелок больше выступает

вперед, а дорсальный мыщелок – назад (Cohen

et al., 2018, рис. 2C). Такие же асимметричные

мыщелки имеются на пястной кости крылового

пальца неопределимого орнитохейрида из сено-

мана–турона ДР Конго (Swinton, 1948, рис. 3). У

других рассматриваемых таксонов птеродактило-

идов дорсальный и вентральный мыщелки более

или менее симметричны при взгляде с дистально-

го конца, только у Dsungaripterus weii вентраль-

ный мыщелок чуть больше выступает назад по

сравнению с дорсальным. У орского птерозавра,

очевидно, дистальные мыщелки симметричные
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(задняя часть вентрального мыщелка разрушена).

По крайней мере, у этого экз. передние концы

мыщелков находятся на одном уровне (рис. 1, д).

Гребень на вентральном мыщелке. На экз.

ОШММ № 530 имеется невысокий, но отчетли-

вый продольный гребень на вентральном мыщел-

ке, расположенный ближе к его переднему краю и

простирающийся почти на всю длину мыщелка

(рис. 1, в). Аналогичный, но более короткий гре-

бень имеется у Azhdarcho lancicollis (Averianov,

2010, рис. 30E). У Azhdarcho этот гребень соответ-

ствует проксимальной половине гребня на экз.

ОШММ № 530. У других рассматриваемых таксо-

нов птерозавров такого гребня нет.

Задний изгиб дистального эпифиза. У орнито-

хейрид, Pteranodon, Dsungaripterus и тапехарида

Tapejara wellnhoferi Kellner, 1989 из формации Ро-

муальдо (альб) Бразилии пястная кость крылово-

го пальца почти прямая при взгляде сверху или

снизу, только лишь дистальный эпифиз может

быть немного отклонен назад (Wellnhofer, 1991,

рис. 39b, d; Bennett, 2001, рис. 88; Eck et al., 2011,

рис. 8B, D). У Azhdarchidae indet. из турона Юты

(Cohen et al., 2018, рис. 2B, E), Azhdarcho lancicol-

lis (Averianov, 2010, рис. 30B, E) и Cryodrakon

boreas (Godfrey, Currie, 2005, рис. 16.9C, D) пяст-

ная кость крылового пальца имеет слабый S-об-

разный изгиб диафиза, но дистальный эпифиз

вместе с небольшим прилегающим участком диа-

физа отогнут в заметно большей степени, чем у

Pteranodon. Сходный угол заднего изгиба дисталь-

ного эпифиза и прилегающей части диафиза на-

блюдается также у орского птерозавра (рис. 1, а).

Вентральный изгиб дистального эпифиза. У ор-

нитохейрид и Dsungaripterus пястная кость кры-

лового пальца слабо S-образно изогнута по всей

длине при взгляде спереди или сзади, выпуклая

дорсально в центре кости и на дистальном конце

(Kellner, Tomida, 2000, рис. 42), либо выпуклая

дорсально только в центре кости (Wellnhofer,

1991, рис. 39a, c). У Pteranodon этот S-образный

изгиб смещается к дистальному концу кости

(Bennett, 2001, рис. 87). Похожий S-образный из-

гиб кости близ дистального эпифиза имеется у

изолированной пястной кости крылового пальца

птеродактилоида из формации Дарлстон (берри-

ас) Англии (Martill et al., 2013, рис. 4). У аждархо-

ида Cretornis hlavaci Frič, 1881 из формации Йизе-

ра (турон) Чехии пястная кость крылового пальца

прямая при взгляде спереди или сзади (Averianov,

Ekrt, 2015, рис. 6B, D). У тапехарида Tapejara пяст-

ная кость крылового пальца слабо вогнута вен-

трально при взгляде спереди или сзади (Eck et al.,

2011, рис. 8A, C). У аждархид Azhdarchidae indet.

из турона Юты (Cohen et al., 2018, рис. 2A, D) и

Cryodrakon boreas (Godfrey, Currie, 2005, рис. 16.9A)

пястная кость крылового пальца прямая спереди

или сзади в проксимальной и средней части диа-

физа, а дистальная часть диафиза вместе с ди-

стальным эпифизом отклонены вентрально под

заметным углом. Похожий угол вентрального из-

гиба дистальной части пястной кости, имеется,

очевидно, у орского птерозавра.

По всем рассмотренным признакам пястная

кость крылового пальца экз. ОШММ № 530 из

Ижберды обнаруживает определенное сходство с

аждархидами и может быть уверенно определена

как Azhdarchidae indet.

ОБСУЖДЕНИЕ

Фауна наземных позвоночных, живших по бе-

регам Тургайского и соседних проливов в позд-

нем мелу, изучена еще очень плохо. Известен до-

статочно богатый комплекс наземных позвоноч-

ных позднего сантона–раннего кампана из

бостобинской свиты местонахождения Шах-Шах

в Северо-Восточном Приаралье, Казахстан

(рис. 2), включающий в себя птерозавра Aralazh-

darcho bostobensis Averianov, 2007 семейства Azh-

darchidae (Аверьянов, 2007; Averianov et al., 2015,

2016). Мы практически ничего не знаем о назем-

ных позвоночных, живших в позднем мелу на

островах Южного Урала и западнее, на крупном

массиве суши – Фенноскандии. Известны изоли-

рованные позвонки динозавров орнитопод из

Оренбургской обл. и Северного Казахстана (Бо-

голюбов, 1912б; Бажанов, 1947; Новохатский,

1954; Несов, 1995). В регионе также встречаются

остатки морских птиц гесперорнисов (Зеленков

и др., 2017). Из наземных позвоночных в при-

брежно-морских отложениях западной части

Тургайского пролива чаще встречаются остатки

летающих ящеров, что связано, в первую очередь,

с их обитанием по берегам древних крупных во-

доемов (Averianov, 2014). Здесь явно доминирова-

ли птерозавры семейства Pteranodontidae. Только

их остатки встречены в отложениях рыбушкин-

ской свиты (ранний кампан) местонахождений

Малая Сердоба в Пензенской обл., Широкий Ка-

рамыш в Саратовской обл. и неназванных кам-

панских отложениях местонахождения Полуни-

но 2 в Волгоградской обл. (Боголюбов, 1914; Аве-

рьянов и др., 2008; Averianov, Arkhangelsky, 2021;

Аверьянов, Ярков, 2021). В Белом Озере (Сара-

товская обл.), наиболее богатом остатками птеро-

завров местонахождении рыбушкинской свиты,

встречены остатки двух семейств птерозавров –

птеранодонтид и аждархид, однако большинство

костей относится к птеранодонтидам (Averianov,

Arkhangelsky, 2021). По-видимому, аждархиду

принадлежит единственная кость летающего

ящера из местонахождения Саратов 2 (пудовкин-



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 6  2021

ПЕРВАЯ НАХОДКА ПТЕРОЗАВРА В ВЕРХНЕМ МЕЛУ ЮЖНОГО УРАЛА 95

ская свита, поздний кампан) (Аверьянов и др.,

2005). Интересно, что пока остатки птеранодон-

тид не найдены в восточной части Тургайского

пролива (рис. 2). Единственная кость летающего

ящера из Ижберды уверенно относится к семей-

ству Azhdarchidae. Принадлежит ли данный эк-

земпляр Aralazhdarcho bostobensis, описанному из

близкого местонахождения Шах-Шах в Казахста-

не (рис. 2), неясно, поскольку пястная кость кры-

лового пальца неизвестна для аралаждархо. Пте-

ранодонтиды пока не найдены в Западной и Цен-

тральной Азии, и Тургайский пролив мог в

какой-то степени ограничивать их распростране-

ние из Европы на восток. Находки птеранодон-

тид в сантоне–кампане Японии (Obata et al., 1972;

Chitoku, 1996; Kellner et al., 2016; Averianov,

Arkhangelsky, 2021) могут быть связаны с расселе-

нием этих летающих ящеров из Северной Амери-

ки на запад.
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First Finding of a Pterosaur in the Upper Cretaceous of the Southern Urals
A. O. Averianov1, N. G. Zverkov2, 3, A. V. Nikiforov4

1Zoological Institute, Russian Academy of Sciences, Saint Petersburg, Russia
2Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia

3Geological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia
4Club of young geologists and ecologists named after G.A. Sopotsko, Orsk, Russia

A distal fragment of the wing metacarpal of a pterosaur from the Upper Cretaceous (Campanian) deposits of
the Orenburg Oblast is identified as Azhdarchidae indet. based on a combination of characters, including lack
of a large pneumatic foramen on the posterior side proximal to the ventral condyle, asymmetric groove be-
tween the condyles, a ridge on the ventral side of the ventral condyle, and significant posterior f lexing of the
distal epiphysis and adjacent part of the diaphysis. This is the first pterosaur record in the Late Cretaceous of
Southern Urals.

Keywords: Pterosauria, Azhdarchidae, Southern Urals, Late Cretaceous
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Из позднеэоценового ровенского янтаря описываетcя Chaenothecopsis polissica V.P. Heluta et Sukhomlyn,
sp. nov. (Mycocaliciales, Ascomycota). По форме плодовых тел и морфологии мицелия он сходен с од-
новозрастным C. bitterfeldensis, однако аскокарпы C. polissica sp. nov. значительно мельче. Из совре-
менных калициоидных грибов и лишайников по размерам и внешнему облику плодовых тел к но-
вому виду наиболее близок C. marcineae, развивающийся на смоле ели и известный из тайги Север-
ной Америки (Канада, США) и Европы (Финляндия). C. polissica sp. nov. принадлежит к наиболее
мелкоплодным видам приуроченных к смоле калициоидов и является второй опубликованной на-
ходкой ископаемых грибов в ровенском янтаре.

Ключевые слова: ископаемый гриб, поздний эоцен, калициоидные грибы, Chaenothecopsis bitter-
feldensis, Chaenothecopsis polissica, Ascomycota, Fungi
DOI: 10.31857/S0031031X21060131

ВВЕДЕНИЕ
Позднеэоценовый ровенский янтарь одновоз-

растен с балтийским янтарем (Perkovsky et al.,
2010), но его изотопный состав свидетельствует о
значительно более южном происхождении (Mänd
et al., 2018). Систематическое изучение богатой и
разнообразной фауны ровенского янтаря (35 от-
рядов артропод; неопубл. данные Е.Э. Перков-
ского) началось лишь в XXI в. Из этого материала
уже описано более 300 видов артропод, главным
образом, насекомых (Перковский, Сухомлин,
2015; Перковский, 2016; Perkovsky, Sukhomlin,
2016; Baranov et al., 2016; Perkovsky, Fedotova, 2016;
Fedotova, Perkovsky, 2017; Perkovsky, 2017, 2018;
Каплин, Перковский, 2018; Dunlop et al., 2019;
Kopeć et al., 2019; Wojtoń et al., 2019; Perkovsky, Ma-
karkin, 2019, 2020; Colombo et al., 2020, 2021; Diet-
rich, Perkovsky, 2020; Klimov et al., 2020; Makarkin,
Perkovsky, 2020; Perkovsky et al., 2020; Simutnik,

Perkovsky, 2020; Sokolov, Perkovsky, 2020; Анисют-
кин, Перковский, 2021; Khaustov et al., 2021a, b;
Kupryjanowicz et al., 2021; Legalov et al., 2021;
Perkovsky, Nel, 2021). В то же время, флора ровен-
ского янтаря все еще мало изучена, хотя уже опи-
сано более десятка видов мхов и печеночников
(Perkovsky et al., 2010; Ignatov, Perkovsky, 2011, 2013;
Konstantinova et al., 2012; Mamontov et al., 2013,
2015a, b, c, 2017a, b, 2019, 2020; Ignatov et al., 2016,
2019a, b). Недавно опубликовано подробное опи-
сание первого ровенского цветка, идентифици-
рованного как новый вид Prunus hirsutipetala
Sokoloff, Remizowa et Nuraliev (Sokoloff et al.,
2018). Несмотря на интенсивное исследование
ровенского янтаря, до настоящего времени в нем
обнаружен только один лихенизированный вид
грибов, который был идентифицирован лишь до
уровня семейства Porinaceae, Lecanoromycetes,
Ascomycota (Hayova et al., 2019).

УДК 565.796:551.781.4
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В материале из Клёсова (Сарненский р-н, Ро-
венская обл. Украины) были обнаружены микро-
скопические плодовые тела и гифы гриба, при-
надлежащего к калициоидам (Ascomycota, Euro-
tiomycetes, Mycocaliciomycetidae). Мелкоплодный
гриб из сукцинитов попал в научную коллекцию
лишь благодаря сининклюзам. Присутствие ин-
клюзов в изученном нами образце было первона-
чально выявлено только из-за наличия обрывка
печеночника из рода Frullania Raddi. Поскольку
калициевые грибы из ровенского янтаря ранее не
были известны, целью этого исследования стало
изучение морфологических особенностей гриб-
ных фоссилий с целью их идентификации.

Авторы искренне благодарны А.П. Власкину
(Ин-т зоологии им. И.И. Шмальгаузена НАН
Украины) за помощь в работе и рецензентам за их
ценные замечания. Работа поддержана грантом
РФФИ № 19-04-00046 (ДВ).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материалом послужил образец янтаря, полу-

ченный из карьера “Пугач” в окрестностях пос.
Клёсов, Сарненский р-н, Ровенская обл., Украи-
на (Perkovsky et al., 2010). Образец весом 1.1 г (по-
сле первичной обработки) подвергся шлифовке,
и далее использовался полированный фрагмент
янтаря размером 17 × 7 мм, толщиной от 2.0 до
3.2 мм. Включения фотографировали под свето-
вым микроскопом Carl Zeiss Primo Star с исполь-
зованием камеры Canon A300 и программного
обеспечения AxioVision 4.7. Образец хранится в кол-
лекции янтаря Ин-та зоологии им. И.И. Шмальгау-
зена Национальной академии наук Украины,
г. Киев. Споры в толще янтаря не найдены.

СИСТЕМАТИЧЕСКОЕ ОПИСАНИЕ
К Л А С С EUROTIOMYCETES

П О Р Я Д О К MYCOCALICIALES
СЕМЕЙСТВО MYCOCALICIACEAE A. SCHMIDT, 1970

Род Chaenothecopsis Vainio, 1927
Chaenothecopsis polissica V.P. Heluta et Sukhomlyn, sp. nov.

Табл. X, фиг. 1–4 (см. вклейку)

Index Fungorum no.: IF558468.
Н а з в а н и е  в и д а – от топонима Полесье

(укр. Полісся).
Г о л о т и п – SIZK-K-10076F/I; Клёсов; ро-

венский янтарь, поздний эоцен; обозначен здесь
(табл. X, фиг. 2). Сининклюз – SIZK-K-10076F,
остаток печеночника Frullania.

D i a g n o s i s. Ascomata 102–230 μm high, capi-
tulum obconicum, occasionally slightly lobed, 23.5–
108.0(–132.5) μm in diam., (23.5–)27.0–89.5(–93.5)
μm high. Stalk erect, often slightly curved, 67–162 ×
(9.5–)11–30 μm.

H o l o t y p e: Ukraine, Rovno Region, Klesiv,
Rovno amber (late Eocene), SIZK-K-10076F/I.

О п и с а н и е. Апотеции высотой 102–230 мкм,
их головки обратно-конусовидные, иногда едва
заметно лопастные, диаметром 23.5–108.0
(‒132.5) мкм, высотой (23.5–) 27.0–89.5
(‒93.5) мкм (табл. X, фиг. 2a–2г). Ножка прямо-
стоящая, часто слегка согнутая, 67–162 × (9.5–)
11–30 мкм. Основание ножки со сплетением при-
крепляющих гиф (табл. X, фиг. 2a, 2г). Мицелий
преимущественно поверхностный, однако от не-
го отходят гифы, которые погружаются в более
темный старый слой отвердевшей смолы на до-
вольно значительную глубину – до 710 мкм
(табл. X, фиг. 1). Поверхностные гифы двух ти-
пов: тонкие, толщиной до 3.2 мкм, сильно раз-
ветвленные (главным образом под прямым уг-
лом), и более толстые, до 8 мкм, изредка ветвя-
щиеся (табл. X, фиг. 3). Погруженный в смолу
мицелий состоит из тонких (до 3 мм) гиф, от пря-
мых, нерегулярно ветвящихся (в основном под
углом 45°–90°; табл. X, фиг. 4a), до почти спира-
левидно закрученных (табл. X, фиг. 4б). Аскоспо-
ры не наблюдались.

С р а в н е н и е. Новый вид отличается от всех
известных современных представителей рода
мелкими плодовыми телами. Морфологически
наиболее близки виды Chaenothecopsis marcineae
Selva и C. resinicola Rikkinen et Tuovila, однако оба
характеризуются более крупными апотециями –
190–390 мкм и 300–500 мкм соответственно. Сре-
ди ископаемых видов наиболее близок C. bitter-
feldensis Rikkinen et Poinar (Rikkinen, Schmidt,
2018); отличие также заключается в размерах пло-
довых тел (102–230 мкм против 460–750 мкм).
Также новый вид отличается несколько более
толстыми и менее закрученными гифами мице-
лия, которые могут ветвиться не только под пря-
мым углом, но и в пределах 45°–90°. По размерам
плодовых тел новый вид близок и к C. cf. bitter-
feldensis из балтийского янтаря (Rikkinen et al.,
2018), однако последний имеет более крупные
апотеции (130–550 мкм высотой), ножки которых
могут ветвиться, а головки обычно имеют проли-
ферации.

М а т е р и а л. Голотип.

ОБСУЖДЕНИЕ

Изученный образец состоит из двух разных по
окраске слоев – нижнего более темного и светло-
го верхнего. Между ними существует четкая гра-
ница, в области которой расположен мицелий
гриба, образующий плодовые тела – апотеции.
От него отходят гифы, проникающие в нижний
слой образца (табл. X, фиг. 1). Таким образом,
очевидно, что гриб развивался на поверхности
смолы и вскоре был залит свежей порцией смолы,
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которая законсервировала его воздушную часть.
Отметим, что часть плодовых тел согнута, их го-
ловки прижаты к поверхности субстрата. Ото-
рванным от мицелия был только один апотеций.
Это говорит о том, что гриб заливался новой пор-
цией смолы сверху, а не с боковой стороны.

Калициоидов часто называют “булавочными”
или “щетинистыми” лишайниками (из-за их кро-
шечных, обычно менее 2 мм, апотециев в виде бу-
лавки). Они представляют собой полифилетиче-
скую группу лишайников и нелихенизированных
грибов (Prieto, Wedin, 2016; Hardman et al., 2017). У
большинства из них крошечные ножки поднима-
ют спороносную головку над субстратом, тем са-
мым способствуя дисперсии спор. Лихенологи
рассматривают калициоидные лишайники и гри-
бы как одну группу, поскольку они выглядят оди-
наково, растут вместе и часто собираются иссле-
дователями одновременно. Основные различия
между ними заключаются в стратегии питания и
механизмах освобождения спор (Tibell, 1984;
Hardman et al., 2017).

Калициоидные грибы обитают на всех конти-
нентах, за исключением Антарктиды, но наибо-
лее разнообразны в бореальных и умеренных ле-
сах северного полушария (Rikkinen, 2003a; Tuovi-
la, 2013; Rikkinen et al., 2018). В настоящее время в
составе Mycocaliciales насчитывается примерно
150 видов из пяти родов. Большинство калицио-
идных грибов считаются паразитами или пара-
симбионтами лишайников, паразитами свободно-
живущих водорослей, печеночников или сосуди-
стых растений или сапротрофами на древесине,
коре или мертвых полипоровых грибах. К тому же,
около 10% видов растет на смолах голосеменных
или на других растительных экссудатах (Tibell, Ti-
tov, 1995; Tuovila, 2013). Никакая другая группа
грибов не имеет сопоставимой доли видов, свя-
занных со смолой (Tuovila, 2013).

Кроме современных представителей калици-
оидных грибов и лишайников, известны их иско-
паемые виды, обнаруженные в янтаре. Мы срав-
нили полученные данные о ровенском образце с
информацией об уже описанных ископаемых ви-
дах калициоидных лишайников и грибов (Rikkinen,
Poinar, 2000; Rikkinen, 2003a; Tuovila et al., 2013;
Beimforde et al., 2014; Kettunen et al., 2018; Rikkinen
et al., 2018; Rikkinen, Schmidt, 2018). Исчерпываю-
щий обзор этих видов, найденных в европейском
позднеэоценовом янтаре, дан Й. Риккиненом с
соавт. (Rikkinen et al., 2018). Помимо уже извест-
ных на то время шести находок, авторы привели
информацию еще о девяти и описали новый вид
Chaenotheca succina Rikkinen et Schmidt. Они также
указывали, что все исследованные калициоидные
грибы из европейских янтарей можно с уверен-
ностью отнести к современным родам Calicium
Pers. (Caliciaceae, Lecanoromycetes), Chaenotheca

(Th. Fr.) Th. Fr. (Coniocybaceae, Coniocybomycetes),
Chaenothecopsis и Phaeocalicium A.F.W. Schmidt
(Mycocaliciaceae, Mycocaliciales, Eurotiomycetes).
Два балтийских и три саксонских гриба, приве-
денные в упомянутой работе как Chaenothecopsis
cf. bitterfeldensis, отнесены вместе с C. bitterfelden-
sis к “Group D” рода Chaenothecopsis.

Оказалось, что изученный нами гриб отлича-
ется от этих видов, прежде всего, размерами пло-
довых тел. Все известные ископаемые виды, рас-
тущие на смоле, за исключением Phaeocalicium
sp. (Rikkinen et al., 2018), имели более крупные
апотеции по сравнению с нашим образцом, у ко-
торого наблюдались очень мелкие плодовые тела,
высота которых не превышала 230 мкм. По другим
морфологическим признакам (форма апотеция,
морфология мицелия) наш образец наиболее бли-
зок к Chaenothecopsis bitterfeldensis (Rikkinen, Poin-
ar, 2000). Учитывая это, мы предполагаем, что он
также принадлежит к данной группе. Однако у
C. bitterfeldensis размеры плодового тела варьиру-
ют в пределах 460–750 мкм, поэтому мы не можем
отнести изученный нами гриб к C. bitterfeldensis и
описываем его как новый вид.

Современные виды этой группы, живущие на
смоле (Tuovila et al., 2014), известны из умеренных
областей европейской части России, Дальнего
Востока, Кавказа и Северной Америки (Tibell, Ti-
tov, 1995; Groner, 2010; Gockman et al., 2020).

Как указывали Й. Риккинен и А. Шмидт (Rik-
kinen, Schmidt, 2018), изучение калициоидных ли-
шайников и грибов дает возможность понимания
структуры европейских позднеэоценовых янтар-
ных лесов. Эти авторы показали экологическую
взаимосвязь ископаемых и современных калици-
оидных грибов, поэтому интересно сравнить изу-
ченный нами гриб с приуроченными к смоле со-
временными видами. Разнообразие последних
было рассмотрено Л. Тибеллом и А. Титовым (Ti-
bell, Titov, 1995), но с тех пор был описан ряд до-
полнительных видов из экссудатов растений
(Rikkinen, 2003a, b; Tuovila et al., 2011а, b; Selva,
2013; Selva, Tuovila, 2016). Тем не менее, в настоя-
щее время в мире известно все еще сравнительно
небольшое число таких видов. Так, С. Сельва и
Х. Туовила (Selva, Tuovila, 2016) приводят ключ
для определения только 19 видов, развивающихся
на смоле. Мы сравнили с ними описанный нами
гриб, ориентируясь на размеры плодовых тел.

Из всех приведенных в ключе таксонов наибо-
лее мелкие плодовые тела высотой до 600 мкм
имели только два вида – Chaenothecopsis marcineae
и C. resinicola. Апотеции C. marcineae описаны со
смолы ели из Восточной Канады, США (Мэн и
Миннесота) и севера Финляндии (Selva, 2013;
McMullin, 2017; Gockman et al., 2020); по разме-
рам (190–390 мкм) они наиболее близки к плодо-
вым телам изученного нами вида. Они обычно
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обнаруживаются среди мелких капель смолы, за-
метных при большом увеличении (Selva, Tuovila,
2016; McMullin, 2017), чаще всего на внутренней
стороне коры Picea mariana (Mill.) Britton, Sterns
et Poggenb. (Gockman et al., 2020). Cининклюз
Frullania в ровенском образце указывает на то, что
потёк смолы находился на дневной поверхности;
тем не менее весьма вероятно, что мелкоплод-
ность нового вида была связана, как и у C. mar-
cineae, с преимущественным обитанием на внут-
ренней стороне коры. Второй вид, C. resinicola,
найден в России (юг Приморского края) на смоле
Pinus koraiensis Siebold et Zucc. и в США (Север-
ная Каролина) на смоле Tsuga canadensis (L.) Car-
rière (Selva, 2010). Апотеции C. resinicola заметно
крупнее, чем у C. polissica и C. marcineae – варьи-
руют в пределах 300–500 мкм (Tibell, Titov, 1995;
Selva, 2010).

В Европе известно лишь пять рецентных видов
рода Chaenothecopsis, в том числе четыре вида,
развивающихся на смоле хвойных (Tuovila et al.,
2011b; McMullin, 2017). В отличие от Северной
Америки, где представители этого рода сравни-
тельно обычны, их распространение в Европе
имеет реликтовый характер (Tuovila et al., 2011b).
Достаточно сказать, что 10 лет назад виды рода
Chaenothecopsis на смоле хвойных из Европы бы-
ли известны лишь из четырех местонахождений
(Groner, 2010; Tuovila et al., 2011b). За последнее
десятилетие к ним добавились ряд скандинавских
местонахождений и первое местонахождение в
Южной Европе (Tuovila et al., 2011b; McMullin,
2017). C. polissica из ровенского янтаря является
третьей находкой связанного со смолой вида из
Восточной Европы и второй – вида, связанного
со смолой хвойных. С северо-запада Северной
Америки известно не менее семи видов рода
Chaenothecopsis со смолы хвойных, а из Северной
Европы – три рецентных вида (Tuovila et al.,
2011b; McMullin, 2017; Rikkinen, Schmidt, 2018),
поскольку в этом регионе лишь Picea abies (L.)
H. Karst. производит достаточное для развития
этих видов количество смолы (Tuovila et al., 2011b).
Высокое разнообразие хвойных балтийского ян-
тарного леса (Sadowski et al., 2017) позволяет пред-
полагать, что позднеэоценовое разнообразие рода
Chaenothecopsis было не менее богатым, чем со-
временное на северо-западе Северной Америки.

Таким образом, описанный новый вид мико-
калициевого гриба из ровенского янтаря являет-
ся, очевидно, наиболее мелкоплодным среди всех
видов рода Chaenothecopsis, развивающихся на
смоле. Отметим, что наша статья является лишь
второй микологической публикацией по ровен-
скому янтарю.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Анисюткин Л.Н., Перковский Е.Э. Periplaneta (?) perialla
sp. nov., личинка таракана подсемейства Blattinae (Dic-
tyoptera, Blattidae) из ровенского янтаря // Палеонтол.
журн. 2021. № 3. С. 54–60.
Каплин В.Г., Перковский Е.Э. К фауне щетинохвосток
(Zygentoma, Microcoryphia) ровенского янтаря // Па-
леонтол. журн. 2018. № 5. С. 68–72.
Перковский Е.Э. Новый вид микромальтид (Coleoptera,
Micromalthidae) из ровенского янтаря. I. Морфология
имаго // Палеонтол. журн. 2016. № 3. С. 83–87.
Перковский Е.Э., Сухомлин Е.Б. Новые позднеэоцено-
вые виды мошек (Diptera, Simuliidae) из ровенского янта-
ря, Украина // Палеонтол. журн. 2015. № 6. С. 48–53.
Baranov V.A., Kvifte G.M., Perkovsky E.E. Two new species
of fossil Corethrella Coquillett from Late Eocene Rovno
amber, with a species-level phylogeny for the family based
on morphological traits (Diptera: Corethrellidae) // Syst.
Entomol. 2016. V. 41. № 3. P. 531–540.
Beimforde C., Feldberg K., Nylinder S. et al. Estimating the
Phanerozoic history of the Ascomycota lineages: combining
fossil and molecular data // Mol. Phylog. Evol. 2014. V. 78.
P. 386–398.
Colombo W.D., Gobbi F.T., Perkovsky E.E., Azevedo C.O.
Synopsis of the fossil Pristocerinae (Hymenoptera, Bethyl-
idae), with description of two new genera and species from
Burmese, Taimyr, Baltic and Rovno ambers // Hist. Biol.
2020. 
https://doi.org/10.1080/08912963.2020.1733551
Colombo W.D., Perkovsky E.E., Waichert C., Azevedo C.O.
Synopsis of the fossil flat wasps Epyrinae (Hymenoptera, Be-
thylidae), with description of three new genera and ten new
species // J. Syst. Palaeontol. 2021. V. 19. № 1. P. 39–89. 
https://doi.org/10.1080/14772019.2021.1882593
Dietrich C.H., Perkovsky E.E. The first leafhopper (Hemip-
tera: Cicadellidae) from Eocene Rovno amber representing
a new genus and species // Palaeoentomology. 2020. V. 3.
№ 2. P. 180–187.
Dunlop J.A., Marusik Yu., Vlaskin A.P. Comparing arachnids
in Rovno amber with the Baltic and Bitterfeld deposits // Pa-
leontol. J. 2019. V. 53. № 10. P. 1074–1083.
Fedotova Z.A., Perkovsky E.E. New genus and species of gall
midges (Diptera, Cecidomyiidae, Porricondylinae, Holo-
neurini) from the Late Eocene amber of Olevsk (Zhitomir
Region, Ukraine) // Vest. Zool. 2017. V. 51. № 1. P. 23–30.
Gockman O., Selva S.B., McMullin R.T. Calicioid lichens
and fungi of Minnesota, USA: Including two new species,
Chaenothecopsis jordaniana and C. penningtonensis (My-
cocaliciaceae) // The Bryologist. 2020. V. 123. № 2.
P. 235–259.
Groner U. Calicioid lichens and fungi in the Muota Valley,
central Switzerland: high species diversity in a small area //
Candollea. 2010. V. 65. № 2. P. 377–391.
Hardman A., Stone D., Selva S.B. Calicioid lichens and fun-
gi of the Gifford Pinchot and Okanogan-Wenatchee Na-
tional Forests in Washington, USA // Opuscula Philoli-
chenum. 2017. V. 16. P. 1–14.
Hayova V.P., Tykhonenko Y.Y., Sukhomlyn M.M. et al. First
record of fungal fruit bodies on a leaf from Late Eocene
Rovno amber (Ukraine) // Paleontol. J. 2019. V. 53. № 10.
P. 1104–1110.
Ignatov M.S., Lamkowski P., Ignatova E.A. et al. Mosses
from Rovno amber (Ukraine). 5. New findings and com-



102

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 6  2021

СУХОМЛИН и др.

parison of mosses from Rovno and Baltic amber // Paleon-
tol. J. 2019a. V. 53. № 10. P. 1084–1094.
Ignatov M.S., Lamkowski P., Ignatova E.A., Perkovsky E.E.
Mosses from Rovno amber (Ukraine), 4. Sphagnum hein-
richsii, a new moss species from Eocene // Arctoa. 2019b.
V. 28. № 1. P. 1–11.
Ignatov M.S., Perkovsky E.E. Mosses from Rovno amber
(Ukraine) // Arctoa. 2011. V. 20. P. 1–18.
Ignatov M.S., Perkovsky E.E. Mosses from Rovno amber
(Ukraine), 2 // Arctoa. 2013. V. 22. P. 83–92.
Ignatov M.S., Schäfer-Verwimp A., Perkovsky E.E., Hein-
richs J. Mosses from Rovno amber (Ukraine), 3. Pottiodi-
cranum, a new moss genus from the Late Eocene // Arctoa.
2016. V. 25. P. 229–235.
Kettunen E., Sadowski E.-M., Seyfullah L.J. et al. Caspary’s
fungi from Baltic amber: historic specimens and new evi-
dence // Pap. Palaeontol. 2018. V. 5. № 6. P. 1–25.
Khaustov A.A., Vorontsov D.D., Perkovsky E.E., Klimov P.B.
First fossil record of mite family Barbutiidae (Acari: Raphi-
gnathoidea) from late Eocene Rovno Amber, with a re-
placement name Hoplocheylus neosimilis nomen novum
(Tarsocheylidae) // Syst. Appl. Acarology. 2021b. V. 26.
№ 5. P. 973–980.
Khaustov A.A., Vorontsov D.D., Perkovsky E.E., Lindquist E.E.
Review of fossil heterostigmatic mites (Acari: Heterostig-
mata) from late Eocene Rovno Amber. I. Families Tar-
socheylidae, Dolichocybidae and Acarophenacidae // Syst.
Appl. Acarology. 2021a. V. 26. № 1. P. 33–61.
Klimov P.B. Khaustov A.A., Vorontsov D.D. et al. Two new
species of fossil Paratydeidae (Acari: Trombidiformes) from
the late Eocene amber highlight ultraslow morphological
evolution in a soil-inhabiting arthropod lineage // J. Syst.
Palaeontol. 2020. V. 18. № 7. P. 607–629.
Konstantinova N.A., Ignatov M.S., Perkovsky E.E. Hepatics
from Rovno amber (Ukraine) // Arctoa. 2012. V. 21.
P. 265–271.
Kopeć K., Perkovsky E., Skibińska K. A new species of a ge-
nus Cheilotrichia (Diptera: Limoniidae) from Baltic and
Ukrainian amber // Ann. Zool. 2019. V. 69. № 2. P. 423–
426.
Kupryjanowicz J., Lyubarsky G.Yu., Perkovsky E.E. Heter-
helus buzina sp. n. (Coleoptera: Kateretidae) from Rovno
amber: the first proxy for Sambucus in the Eocene of East-
ern Europe // Invertebr. Zool. 2021. V. 18. № 1. P. 16–24. 
https://doi.org/10.15298/invertzool.18.1.02
Legalov A.A., Nazarenko V.Yu., Perkovsky E.E. A new spe-
cies of the genus Glaesotropis Gratshev et Zherikhin, 1995
(Coleoptera, Anthribidae) from Rovno amber // Foss. Rec.
2021. V. 24. P. 1–7. 
https://doi.org/10.5194/fr-24-1-2021
Makarkin V.N., Perkovsky E.E. A new species of Proneu-
ronema (Neuroptera, Hemerobiidae) from the late Eocene
Rovno amber // Zootaxa. 2020. V. 4718. № 2. P. 292–300.
Mamontov Yu.S., Atwood J.J., Perkovsky E.E., Ignatov M.S.
Hepatics from Rovno amber (Ukraine): Frullania pycno-
clada and a new species, F. vanae // The Bryologist. 2020.
V. 123. № 3. P. 421–430.
Mamontov Yu.S., Heinrichs J., Schäfer-Verwimp A. et al. He-
patics from Rovno amber (Ukraine), 2. Acrolejeunea ucra-
inica sp. nov. // Arctoa. 2013. V. 22. P. 93–96.
Mamontov Yu.S., Heinrichs J., Schäfer-Verwimp A. et al. He-
patics from Rovno amber (Ukraine), 4. Frullania riclefg-
rollei, sp. nov. // Rev. Palaeobot. Palynol. 2015a. V. 23.
P. 31–36.

Mamontov Yu.S., Heinrichs J., Váňa J. et al. Hepatics from
Rovno amber (Ukraine), 3. Anastrophyllum rovnoi sp. nov. //
Arctoa. 2015b. V. 24. P. 43–46.
Mamontov Yu.S., Heinrichs J., Váňa J. et al. Hepatics from
Rovno amber (Ukraine), 5. Cephaloziella nadezhdae sp.
nov. // Arctoa. 2015c. V. 24. P. 289–293.
Mamontov Yu.S., Hentschel J., Konstantinova N.A. et al. He-
patics from Rovno amber (Ukraine), 6. Frullania rovnoi,
sp. nov. // J. Bryol. 2017a. V. 39. P. 336–341.
Mamontov Yu.S., Ignatov M.S., Perkovsky E.E. Hepatics from
Rovno amber (Ukraine), 7. Frullania zerovii, sp. nov. //
Nova Hedwigia. 2017b. V. 106. № 1–2. P. 103–113.
Mamontov Yu.S., Ignatov M.S., Perkovsky E.E. Liverworts
from Rovno Amber (Ukraine). 8. Frullania ekaterinae sp.
nov. and F. schmalhausenii sp. nov. // Paleontol. J. 2019.
V. 53. № 10. P. 984–993.
Mänd K., Muehlenbachs K., McKellar R.C. et al. Distinct
origins for Rovno and Baltic ambers: evidence from carbon
and hydrogen stable isotopes // Palaeogeogr., Palaeoclima-
tol., Palaeoecol. 2018. V. 505. P. 265–283.
McMullin R.T. Chaenothecopsis marcinae new to Europe
from Lapland, Finland // Graphis Scripta. 2017. V. 29.
№ 1–2. P. 6–7.
Perkovsky E.E. Rovno amber caddisflies (Insecta, Trichop-
tera) from different localities, with information about three
new sites // Vest. Zool. 2017. V. 51. № 1. P. 15–22.
Perkovsky E.E. Only a half of species of Hymenoptera in
Rovno amber is common with Baltic amber // Vest. Zool.
2018. V. 52. № 5. P. 353–360.
Perkovsky E.E., Fedotova Z.A. Rovnodiplosis eduardi gen. et
sp. nov., the first record of a fossil gall midge of the super-
tribe Mycodiplosidi (Diptera, Cecidomyioidea, Cecido-
myiidae) in the Late Eocene of the Rovno amber // Paleon-
tol. J. 2016. V. 50. № 9. P. 1027–1032.
Perkovsky E.E., Makarkin V.N. A new species of Succinora-
phidia Aspöck and Aspöck, 2004 (Raphidioptera: Raphidi-
idae) from the late Eocene Rovno amber, with venation
characteristics of the genus // Zootaxa. 2019. V. 4576. № 3.
P. 570–580.
Perkovsky E.E., Makarkin V.N. A new species of Symphero-
bius Banks (Neuroptera: Hemerobiidae) from the late Eo-
cene Rovno amber // Palaeoentomology. 2020. V. 3. № 2.
P. 196–203.
Perkovsky E.E., Nel A. A new Rovno amber termite genus
(Isoptera, Rhinotermitidae) from Styr river basin // Palae-
ontol. Electron. 2021. V. 24(1):a05. 
https://doi.org/10.26879/1127
Perkovsky E.E., Olmi M., Vasilenko D.V. et al. First Bocchus
Ashmead (Hymenoptera: Dryinidae) from Upper Eocene
Rovno amber: B. schmalhauseni sp. nov. // Zootaxa. 2020.
V. 4819. № 3. P. 544–556.
Perkovsky E.E., Sukhomlin E.B. A new species of Hellichiel-
la (Diptera: Simuliidae) with 11-segmented antenna from
the Eocene // Israel J. Entomol. 2016. V. 46. P. 79–86.
Perkovsky E.E., Zosimovich V.Yu., Vlaskin A.P. Rovno am-
ber // Biodiversity of fossils in amber from the major world
deposits / Ed. Penney D. Manchester: Siri Sci. Press, 2010.
P. 116–136.
Prieto M., Wedin M. Phylogeny, taxonomy and diversifica-
tion events in the Caliciaceae // Fung. Divers. 2016. V. 40.
P. 1–18.
Rikkinen J. Calicioid lichens from European Tertiary amber //
Mycologia. 2003a. V. 95. № 6. P. 1032–1036.



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 6  2021

ПЕРВАЯ НАХОДКА ГРИБА СЕМЕЙСТВА MYCOCALICIACEAE 103

Rikkinen J. New resinicolous ascomycetes from beaver scars
in western North America // Ann. Bot. Fenn. 2003b. V. 40.
P. 443–450.
Rikkinen J., Meinke S.K.L., Grabenhorst H. et al. Calicioid
lichens and fungi in amber – Tracing extant lineages back to
the Paleogene // Geobios. 2018. V. 51. P. 469–479.
Rikkinen J., Poinar G. A new species of resinicolous
Chaenothecopsis (Mycocaliciaceae, Ascomycota) from
20 million year old Bitterfeld amber, with remarks on the bi-
ology of resinicolous fungi // Mycol. Res. 2000. V. 104.
№ 1. P. 7–15.
Rikkinen J., Schmidt A.R. Morphological convergence in
forest microfungi provides a proxy for Paleogene forest
structure // Transform. Paleobot. 2018. P. 527–549.
Sadowski E.M., Seyfullah L.J., Schmidt A.R., Kunzmann L.
Conifers of the ‘Baltic amber forest’ and their palaeoeco-
logical significance // Stapfia. 2017. V. 106. P. 1–73.
Selva S.B. New and interesting calicioid lichens and fungi
from eastern North America // The Bryologist. 2010. V. 113.
№ 2. P. 272–276.
Selva S.B. The calicioid lichens and fungi of the Acadian
Forest Ecoregion of northeastern North America, I. New
species and range extensions // The Bryologist. 2013.
V. 116. № 3. P. 248–256.
Selva S.B., Tuovila H. Two new resinicolous mycocalicioid
fungi from the Acadian Forest: One new to science, the oth-
er new to North America // The Bryologist. 2016. V. 119.
№ 4. P. 417–422.
Simutnik S.A., Perkovsky E.E. Ektopicercus Simutnik gen.
nov. (Hymenoptera, Chalcidoidea, Encyrtidae) from late
Eocene Rovno amber // Palaeoentomology. 2020. V. 3.
№ 4. P. 342–346.
Sokoloff D.D., Ignatov M.S., Remizowa M.V. et al. Staminate
flower of Prunus s. l. (Rosaceae) from Eocene Rovno am-

ber (Ukraine) // J. Plant Res. 2018. V. 131. № 6. P. 925–
943.
Sokolov A.V., Perkovsky E.E. The first Eocene species of Ba-
canius (Coleoptera: Histeridae: Dendrophilinae) from
Rovno amber // Russ. Entomol. J. 2020. V. 29. № 2.
P. 157–160.
Tibell L. A reappraisal of taxonomy of Caliciales // Beihafte
Nova Hedwigia. 1984. V. 79. P. 597–713.
Tibell L., Titov A. Species of Chaenothecopsis and Myco-
calicium (Caliciales) on exudate // The Bryologist. 1995.
V. 98. № 4. P. 550–560.
Tuovila H. Sticky business – diversity and evolution of My-
cocaliciales (Ascomycota) on plant exudates. PhD thesis.
Helsinki: Univ. Helsinki, 2013. 142 p. https://helda.helsin-
ki.fi/handle/10138/39265.
Tuovila H., Cobbinah J.R., Rikkinen J. Chaenothecopsis
khayensis, a new resinicolous calicioid fungus on African
mahogany // Mycologia. 2011a. V. 103. № 3. P. 610–615.
Tuovila H., Davey M.L., Yan L. et al. New resinicolous
Chaenothecopsis species from China // Mycologia. 2014.
V. 106. № 5. P. 989–1003.
Tuovila H., Larsson P., Rikkinen J. Three resinicolous
North American species of Mycocaliciales in Europe with a
re-evaluation of Chaenothecopsis oregana Rikkinen //
Karstenia. 2011b. V. 51. P. 37–49.
Tuovila H., Schmidt A.R., Beimforde C. et al. Stuck in time—a
new Chaenothecopsis species with proliferating ascomata
from Cunninghamia resin and its fossil ancestors in European
amber // Fung. Diver. 2013. V. 58. P. 199–213.
Wojtoń M., Kania I., Krzemiński W. Review of Mycetobia
Meigen, 1818 (Diptera, Anisopodidae) in the Eocene am-
bers // Zootaxa. 2019. V. 4544. № 1. P. 1–40.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  X
Фиг. 1–4. Chaenothecopsis polissica V.P. Heluta et Sukhomlyn, sp. nov., голотип SIZK-K-10076F/I: 1 – апотеции и мице-
лий (граница различных слоев янтаря); 2 – апотеции; 3 – поверхностный мицелий (стрелками показаны толстые ги-
фы); 4 – внутрисубстратный мицелий: 4a – прямые гифы, 4б – почти спиралевидно закрученные гифы. Все изобра-
жения даны в одном масштабе.

First Record of a Fungus of Mycocaliciaceae from Rovno Amber (Ukraine)
M. M. Sukhomlyn1, V. P. Heluta2, E. E. Perkovsky3, M. S. Ignatov4, 5, D. V. Vasilenko6, 7
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5Tsytsyn Main Botanical Garden, Russian Academy of Sciences, Moscow, 127276 Russia
6Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia
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Chaenothecopsis polissica V.P. Heluta et Sukhomlyn, sp. nov. (Mycocaliciales, Ascomycota) is described from
late Eocene Rovno amber (Ukraine). In the shape of fruit bodies and morphology of mycelium, the new spe-
cies is similar to late Eocene C. bitterfeldensis, but the ascomata of C. polissica sp. nov. are much smaller.
Among the extant calicioid species of fungi and lichens, the closest to C. polissica is C. marcineae reported on
spruce resin from boreal North America (Canada, USA) and Europe (Finland). C. polissica sp. nov. belongs
to the small-fruited species of resinicolous calicioids and is the second record of fossil fungi in Rovno amber.

Keywords: fossil fungi, late Eocene, calicioids, Chaenothecopsis bitterfeldensis, Chaenothecopsis polissica, As-
comycota, Fungi
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Изучено видовое разнообразие представителей рода Permotheca из среднепермских прикамских ме-
стонахождений Костоваты и Чепаниха, описан новый вид P.? musaformis sp. nov., определены виды
P. sardykensis, P. disparis, P. vesicasporoides. Получены данные о пыльце in situ. В спорангиях P. dis-
paris обнаружены пыльцевые зерна Vesicaspora и Piceapollenites; в спорангиях P. vesicasporoides, кро-
ме пыльцевых зерен Vesicaspora, также обнаружены единичные пыльцевые зерна Pityosporites. В
свете новых данных предложен новый диагноз для рода Permotheca.

Ключевые слова: Среднее Поволжье, пельтаспермовые птеридоспермы, систематика, микросинан-
гии, пыльцевые зерна
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ВВЕДЕНИЕ
М.Д. Залесский (Zalessky, 1929) предложил на-

звание рода Permotheca для пучков микроспоран-
гиев неопределенного систематического положе-
ния из казанских отложений Русской платфор-
мы. А.В. Гоманьков и С.В. Мейен (1986) при
исследованиях позднепермской флоры Русской
платформы использовали это название для мик-
росинангиев пельтаспермовых и ангаропельти-
диевых, спорангии в которых срастались основа-
ниями. С.В. Наугольных (2007) предложил новый
диагноз Permotheca, включив такой новый при-
знак, как архитектура фертильных осей, несущих
синангии (простые или ветвящиеся), и информа-
цию о связях синангиев с пыльцой Vittatina Wil-
son, 1962, Protohaploxipihus (Samoilovich) Hart,
1964, Cycadopites Wodehouse, 1933, Falcisporites
(Leschik) Klaus, 1963, Vesicaspora Schemel, 1951 и
листьями пельтаспермовых птеридоспермов Per-
mocallipteris Naugolnykh, 2014, Lepidopteris Schim-
per, 1869, Psygmophyllum (Schimper) Saporta, 1878,
Mauerites Zalessky, 1933, Phylladoderma Zalessky,
1913, Pursongia (Zаlеsskу) Meyen, 1969 и Tatarina
Meyen, 1969.

На данный момент описано 10 видов Permoth-
eca: пять из кунгурского яруса Приуралья (Нау-
гольных, 2007, 2013), один из казанского яруса
Русской платформы (Zalessky, 1929), три из севе-

родвинского и вятского ярусов Русской платфор-
мы (Гоманьков, Мейен, 1986) и один из раннего
триаса Австралии (Retallack, 2002). Наиболее на-
дежным критерием разграничения видов рода
Permotheca является морфология содержащихся в
спорангиях пыльцевых зерен и архитектура мик-
роспороклада. Общая морфология синангиев и
спорангиев может использоваться для дифферен-
циации видов с большой осторожностью в связи с
высокой изменчивостью этих признаков, но Per-
motheca чаще всего встречается именно в форме
изолированных синангиев, из которых нет воз-
можности выделить пыльцу.

Первые указания на то, что представители Per-
motheca могут относиться к Peltaspermaceae, при-
водятся в статье Гоманькова и Мейена (1979), где
из северодвинских (кептенских) отложений опи-
сывается копролит, содержащий фрагменты ку-
тикул Tatarina и пыльцевые зерна типа Protohap-
loxypinus. В ассоциации с копролитами упомина-
ются находки спорангиев Permotheca striatifera
Meyen et Gomankov, 1986 с пыльцевыми зернами
Protohaploxypinus внутри. Гоманьков и Мейен
(1979, 1986), исследуя виды P. vesicasporoides Mey-
en, Esaulova et Gomankov, 1986, P. striatifera и
P.? vittatinifera Meyen et Gomankov, 1986, убеди-
тельно показали их связь с пельтаспермовыми и
ангаропельтидиевыми птеридоспермами. Позд-

УДК 561.43:551.736.3
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нее предположения об их принадлежности к
пельтаспермовым птеридоспермам были сделаны
и для других видов Permotheca: P. bifurcata Naugol-
nykh, 2007, P. disparis (Zalessky) Naugolnykh, 1998,
P. colovratica Naugolnykh, 2013 и P. helbyi Retallack,
2002 (Наугольных, 1998, 2007, 2013; Retallack,
2002). Основным критерием для этих предполо-
жений, как правило, является ассоциация в захо-
ронении.

Тем не менее, систематическая принадлеж-
ность типового вида – Permotheca sardykensis Za-
lessky, 1929 – и его связь с другими органами рас-
тений остается неизвестной. В данной работе
предпринято исследование остатков Permotheca,
в том числе P. sardykensis, из верхнеказанских от-
ложений местонахождений Прикамья.

Авторы выражают глубокую признательность
А.В. Гоманькову и Н.В. Носовой (БИН РАН) за
помощь в изучении материала, хранящегося в
коллекциях БИН РАН, В.В. Силантьеву и
Р.Д. Петровой за предоставление доступа к кол-
лекциям Геологического музея им. А.А. Штукен-
берга (г. Казань), А.Б. Доуэльду (Национальный
ин-т карпологии) за консультации в номенкла-
турных вопросах, Р.А. Ракитову (ПИН РАН) за
помощь в работе с СЭМ, и Н.Е. Завьяловой и
Н.П. Масловой (ПИН РАН) за помощь и советы
в подготовке работы.

Работа выполнена при финансовой поддержке
РФФИ (проект № 19-04-00498 A), за счет средств
субсидии, выделенной Казанскому федерально-
му университету для выполнения государствен-
ного задания № 671-2020-0049 в сфере научной
деятельности и гранта Российского научного
фонда (проект № 19-17-00178).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Изученные образцы происходят из двух место-
нахождений (рис. 1): Костоваты (Россия, респ.
Удмуртия, Воткинский р-н, правый берег Вот-
кинского водохранилища в 1.5 км северо-восточ-
нее д. Костоваты) и Чепаниха (Россия, респ. Уд-
муртия, Завьяловский р-н; левый берег р. Россо-
хи в 1 км к северо-востоку от д. Чепаниха). Состав
комплекса растений и остракод из этих местона-
хождений указывает на их позднеказанский воз-
раст (Gomankov, 2020). Гоманьков (2012) предло-
жил выделить флору из этих и еще нескольких
близковозрастных местонахождений (Донаурово,
Шихово-Чирки и Каргалинские рудники) в ко-
стоватский флористический комплекс. В составе
комплекса приведены побеги Paracalamites sp.,
листья Ustyugia udmurtica Gomankov, 2008, Comp-
sopteris sp., Ginkgophyllum rhipidomorphum Go-
mankov, 2018, Phylladoderma meridionalis Meyen,
1971 (Мейен, Гоманьков, 1971), фрагменты пери-
стых листьев типа Pecopteris (Brongniart) Sternberg,

1825, синангии птеридоспермов Permotheca sp. и
P. vesicasporoides, женские фруктификации Car-
diolepis sp. и Krylovia sp., а также семязачатки Nu-
cicarpus piniformis Neuburg, 1965 (Gomankov, 2020).
Новые сборы ископаемых растений из Чепанихи и
Костоват позволили дополнить комплекс следую-
щими элементами: побеги и дисперсные листья
Intia aff. variabilis Neuburg, 1956, листья Rhipidop-
sis aff. palmata Zalessky, 1933, Taeniopteris sp., си-
нангии Permotheca sardykensis, P. disparis, жен-
ские фруктификации Biarmopteris sp. Женские
генеративные структуры Krylovia sp., судя по за-
гнутым на абаксиальную сторону семяножкам и
отсутствию стерильных чешуй на полиспермах,
должны быть отнесены к Sashinia antiqua Goman-
kov, 2010 (Форапонова, Карасев, 2017, 2019).

Материал представлен отпечатками, в некото-
рых случаях с фитолеймами листьев и генератив-
ных структур. Синангии были изучены под бино-
куляром Leica M165c и сфотографированы с по-
мощью камеры Leica DFC420. Фитолеймы
подвергались мацерации по стандартной методи-
ке путем последовательного помещения сначала
в соляную кислоту, затем в плавиковую, азотную,
и после в раствор КОН. Обработанный материал
был изучен под микроскопом Zeiss AXIOPLAN-2
с цифровой камерой Zeiss Axiocam 105 color.
Снимки СЭМ были сделаны с помощью TES-
CAN-Vega (ускоряющее напряжение 20 kV) в Па-
леонтологическом ин-те им. А.А. Борисяка РАН
(ПИН РАН). Коллекции хранятся в ПИН РАН
под №№ 5563 (Костоваты) и 5564 (Чепаниха), го-
лотипы – в Геологическом институте РАН,
г. Москва (ГИН РАН) и Геологическом музее им.
А.А. Штукенберга Института геологии и нефтега-
зовых технологий Казанского федерального уни-
верситета (ГМ КФУ).

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ
О Т Д Е Л GYMNOSPERMAE (PINOPHYTA)

INCERTAE SEDIS
Род Permotheca (Zalessky) Foraponova et Karasev, 

emend. nov.
Permotheca: Zalessky, 1929, с. 688–689; Основы …, 1963,

с. 305–306; Гоманьков, Мейен, 1979, с. 119–120; Палеонто-
логический …, 1983, с. 92; Наугольных, 2007, с. 146–149.

Asterodiscus: Zalessky, 1937, с. 78, 80; Основы …, 1963,
с. 301.

Anthicocladus: Zalessky, 1937, с. 81–82.
Т и п о в о й  в и д – Permotheca sardykensis Za-

lessky, 1929, казанский ярус Прикамья.
Д и а г н о з. Собрания из двух и более (до 20)

микроспорангиев, расположенных на коротком
спорангиофоре либо срастающихся своими осно-
ваниями. Синангии формируют кистевидный
микроспороклад. Спорангии апикально свобод-
ные, от линейных с приостренными верхушками
до широкоовальных и обратнояйцевидных. Клет-
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ки спорангиальной стенки расположены про-
дольными рядами, либо рядами, восходящими по
спирали.

D i a g n o s i s  e m e n d e d. Complexes of two or
more (up to 20) microsporangia placed on short spor-
angiophore or fused by their bases. Synangia form rac-
emose microsproclad. Sporangia apically free. Spo-
rangium outlines from linear with acuminated apexes
to broadly oval or obovate. Cells of sporangium wall
arranged in longitudinal rows or rows up-tending heli-
cally.

В и д о в о й  с о с т а в. Помимо типового вида,
P. vesicasporoides Meyen, Esaulova et Gomankov,
1986 (северодвинский–вятский ярус Русской
платформы), P. striatifera Meyen et Gomankov, 1986
(северодвинский–вятский ярус Русской плат-
формы), P. disparis (Zalessky) Naugolnykh, 1998
(кунгурский–казанский ярус Приуралья и При-
камья), P. colovratica Naugolnykh, 2013 (кунгур-
ский–казанский ярус Приуралья и Прикамья Уд-
муртии), P. deodara Naugolnykh, 2007 (кунгурский
ярус Приуралья), P. bifurcata Naugolnykh, 2007
(кунгурский ярус Приуралья), P. fimbriata (Zaless-
ky) Naugolnykh, 2007 (кунгурский ярус Приура-
лья), P.? vittatinifera Meyen et Gomankov, 1986 (се-

веродвинский–вятский ярус Русской платфор-
мы), P.? musaformis sp. nov. (казанский ярус
Прикамья Удмуртии), P. helbyi Retallack, 2002
(ранний триас Юго-Восточной Австралии).

С р а в н е н и е. Permotheca отличается кисте-
видной организацией микроспороклада от мик-
роспорокладов пельтаспермовых птеридоспер-
мов с перистыми микроспорофиллами [таких ро-
дов, как Antevsia Harris, 1937, Townrovia Retallack,
1981, Schuetzia Geinitz, 1863, Dictyothalamus Göp-
pert, 1864, Callipterianthus Roselt, 1962, Sobea indi-
ca (Srivastava) Kumaran et Bonde, 1991]. S. indica
также отличается тем, что его спорангии не обра-
зуют синангиев, а расположены рядами на длин-
ных микроспорофиллах. Кистевидные микро-
стробилы кониферофитов отличаются от Permo-
theca наличием подстилающей брактеи и/или
апикальными дистальными щитками на синан-
гиофорах (Kumaran, Bonde, 1991).

Permotheca sardykensis Zalessky, 1929

Табл. XI, фиг. 1–6 (см. вклейку)

Permotheca sardykensis: Zalessky, 1929, с. 689, рис. 15.
Permotheca sardykensis: Наугольных, 2007, с. 144,

рис. 66 A-E.

Рис. 1. Расположение местонахождений Чепаниха и Костоваты на территории Европейской части России.
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Г о л о т и п – ГМ КФУ, экз. 556/28(19), изоб-
раженный Залесским (Zalessky, 1929, c. 689,
рис. 15); Татарстан, р. Сардык, приток р. Бурец,
местонахождение Кулларово; верхнеказанский
подъярус.

О п и с а н и е. Собранные в пучки спорангии в
количестве от двух до четырех, вытянутой булаво-
видной формы (табл. XI, фиг. 1–3; см. вклейку).
Длина спорангиев от 2.1 то 4.5 мм (в среднем
3.4 мм), ширина от 0.8 до 1.3 мм (в среднем 1 мм).
В среднем длина спорангиев в 3.5 раза больше их
ширины, самая широкая часть спорангия смеще-
на к его вершине, основания спорангиев оттяну-
ты. Спорангии расположены на коротком ветвя-
щемся спорангиофоре, веточки спорангиофора
плавно переходят в оттянутые основания споран-
гиев (табл. XI, фиг. 1–3). Поверхность спорангиев
покрыта тонкими продольными морщинками
(табл. XI, фиг. 3).

В некоторых спорангиях обнаружены пыльце-
вые зерна (табл. XI, фиг. 4–6). Диаметр пыльце-
вых зерен составляет 60 мкм (54–68 мкм). Тело
пыльцевого зерна круглое, по бокам расположе-
ны два плохо развитых мешка (табл. XI, фиг. 5, 6).

С р а в н е н и е. P. sardykensis отличается от
других видов рода Permotheca меньшими разме-
рами, спорангиями булавовидной формы, ветвя-
щимся спорангиофором и тонкой морщинисто-
стью на поверхности, а также отсутствием сраста-
ния спорангиев в синангий.

З а м е ч а н и я. Воздушные мешки на ультра-
тонких срезах выглядят протосаккатными. В про-
ходящем свете область лептомы не выделяется,
но она четко выражена на ультратонких срезах.
Предположительно, пыльцевые зерна, выделен-
ные из спорангиев P. sardykensis, можно опреде-
лить как Piceapollenites Potonie, 1931 (предвари-
тельные данные).

P. sardykensis отличается от других видов рода
не только по морфологии, но и по обнаруженным
in situ пыльцевым зернам. Остальные виды Per-
motheca описаны как синангии и, по-видимому, в
большинстве случаев так и есть. Спорангии срас-
таются основаниями, оставаясь свободными на
большей части длины, но в случае типового вида
P. sardykensis очевидно, что спорангии не сраста-
ются. Также важно, что ни у одного другого вида
Permotheca не наблюдается развитого ветвяще-
гося спорангиофора, и последний важный при-
знак – присутствие нового типа пыльцевых зе-
рен, не описанного ранее в других видах Permoth-
eca. Этот комплекс признаков указывает, что все
остальные виды Permotheca могут быть довольно
далеки от P. sardykensis и, вероятно, могут отно-
ситься к другому роду, но для корректного разде-
ления рода имеющихся на данный момент дан-
ных недостаточно.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Прикамье Татарстана
и Удмуртии; казанский ярус.

М а т е р и а л: Костоваты (17 обр.), Чепаниха
(5 обр).

Permotheca disparis (Zalessky, 1937) Naugolnykh, 1998

Табл. XII, фиг. 1–10 (см. вклейку)

Asterodiscus disparis: Zalessky, 1937, с. 78–80, рис. 45.
Permotheca disparis (Zalessky) Naugolnykh: Наугольных,

1998, с. 96, рис. 54B, G, 55; Krassilov et al., 1999, с. 20–22,
табл. 1; Наугольных, 2007, с. 154–155.

Г о л о т и п – экз., изображенный Залесским
(Zalessky, 1937, рис. 45); Среднее Приуралье,
Пермская обл., нижнее течение р. Сылвы, место-
нахождение у пос. Казариновский; уфимский
ярус, шешминский (?) горизонт. Место хранения
голотипа в настоящее время неизвестно (Нау-
гольных, 2007).

О п и с а н и е. Синангии из трех–девяти мик-
роспорангиев, сливающихся основаниями
(табл. XII, фиг. 1–3, 5), с небольшим дискоидаль-
ным рубцом в центре (табл. XII, фиг. 3, 4). Синан-
гии в прикреплении встречены не были.

В захоронении синангии обнаружены как в ла-
теральном (табл. XII, фиг. 1), так и в абаксиаль-
ном (табл. XII, фиг. 2, 3, 5) положении. Число
спорангиев в синангии варьирует от трех до девя-
ти. Чаще встречаются шесть спорангиев (на 14 об-
разцах из 38). В среднем спорангии около 6 мм
длиной и 2 мм шириной, размеры спорангиев мо-
гут значительно варьировать в пределах одного
синангия (табл. XII, фиг. 2). Форма спорангиев от
обратнояйцевидной до овальной, обычно с
округлой, изредка немного оттянутой верхушкой.
Наиболее характерной чертой является наличие
четких спиральных ребер на поверхности споран-
гия, спираль навивается вдоль его продольной
оси (табл. XII, фиг. 1, 2, 5).

Спорангии разных синангиев содержат пыль-
цевые зерна нескольких типов (Vesicaspora,
Piceapollenites, Alisporites), результаты получены
на основании изучения четырех синангиев.

В первом синангии пыльцевые зерна почти га-
плоксилоноидные, типа Vesicaspora (что согласу-
ется с: Krassilov et al., 1999), с крупными боковы-
ми лопастями воздушного мешка, которые почти
соприкасаются между собой, и небольшим телом
(табл. XII, фиг. 6). Размеры четырех измеренных
пыльцевых зерен составляют 63–87 на 44–57 мкм.
Во втором синангии пыльцевые зерна типа
Piceapollenites, слегка диплоксилоноидные, с
крупным, немного квадратным в очертаниях те-
лом и небольшими, относительно узкими меш-
ками (табл. XII, фиг. 8). Размеры двух измеренных
пыльцевых зерен составили 81 × 61 и 79 × 58 мкм.
Крупные пыльцевые зерна типа Alisporites
(табл. XII, фиг. 7), выделенные из других двух об-
разцов, в большинстве своем сильно деформи-
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рованные и часто поврежденные, были найдены
вне связи с кутикулами или пыльцевыми масса-
ми. Пыльцевые зерна в очертаниях диплоксило-
ноидные, тело обычно крупнее мешков. Разме-
ры этих пыльцевых зерен в среднем составляют
114 × 64 мкм.

С р а в н е н и е. P. disparis отличается от других
видов Permotheca наличием спиральных ребер на
поверхности спорангиев. От близкого вида
P. colovratica, который также обладает спирально-
ребристой поверхностью спорангиев, формально
отличается числом спорангиев, у P. colovratica их
четыре.

З а м е ч а н и я. Предположительно относится
к Peltaspermaceae и ассоциирует с Permocallipteris
retesorium (Zalessky) Naugolnykh, 2014 и пельтои-
дами Peltsapermum (Naugolnykh, Kerp, 1996; Нау-
гольных, 1998).

Описываемые образцы Permotheca disparis яв-
ляются наиболее поздними находками этого ви-
да. В некоторых случаях можно наблюдать разры-
вы вдоль ребер спорангиев, что может указывать
на способ их вскрывания (табл. XII, фиг. 1).

Три образца удовлетворяют диагнозу
P. colovratica (табл. XII, фиг. 5). Они состоят из
четырех (в одном случае – трех) спорангиев, со-
единенных основаниями. В сравнении стало яс-
но, что четких различий между P. disparis и
P. colovratica нет: у обоих видов аналогичная спи-
ральная ребристость на поверхности спорангиев
и пыльцевые зерна близких пыльцевых морфоти-
пов (см. Обсуждение), также эти образцы вписы-
ваются в построенный монотопный ряд. Прини-
мая это во внимание, может оказаться, что
P. colovratica является младшим синонимом
P. disparis.

Пыльцевые зерна типа Alisporites, извлечен-
ные из спорангиев P. disparis, по-видимому, яв-
ляются заносными и принадлежали другому рас-
тению.

Пыльцевые зерна Vesicaspora и Piceapollenites
были обнаружены в связи с кутикулами и, вероят-
нее всего, являются инситными. Причина, поче-
му в спорангиях одного вида встречены пыльце-
вые зерна двух различных типов, пока не ясна.
Маловероятно, что пыльцевые зерна Piceapollen-
ites являются незрелыми пыльцевыми зернами
Vesicaspora или их формой сохранности, посколь-

ку размер тела пыльцевых зерен Piceapollenites су-
щественно превосходит таковой пыльцевых зе-
рен Vesicaspora. Возможно, что P. disparis являет-
ся сборным видом. Тем не менее, для надежных
выводов необходим более массовый материал по
инситной пыльце.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Кунгурский – казан-
ский ярус Приуралья и Прикамья Удмуртии.

М а т е р и а л. Костоваты (38 экз.), Чепаниха
(11 экз.).

Permotheca vesicasporoides Meyen, Esaulova et Gomankov, 1986

Permotheca sp.: Meyen, 1982, с. 36, табл. 6, фиг. 45–47,
рис. 15с.

Permotheca vesicasporoides Meyen, Esaulova et Gomankov:
Гоманьков, Мейен, 1986, с. 122–123, табл. XIV, фиг. 5, 6, 10–
15, рис. 64а.

Г о л о т и п — ГИН, №3981/60б – 17 (Гомань-
ков, Мейен, 1986: табл. XIV, фиг. 5, 6, 10–15;
рис. 64а); Мутовино (=Исады); северодвинский
ярус, верхняя пермь.

О п и с а н и е (рис. 2). Микроспорангии, срос-
шиеся основаниями в синангии. В большинстве
случаев синангии встречаются в латеральном по-
ложении (рис. 2, а–в). Число спорангиев в синан-
гии от четырех до семи. Поверхность спорангиев
обычно гладкая, иногда может быть покрыта про-
дольными нерегулярными тонкими складками
(рис. 2, в), в некоторых редких случаях – доволь-
но глубокими. Длина спорангиев варьирует от 2
до 6 мм, но в пределах одного синангия слабо из-
менчива.

Можно выделить два морфологических типа,
которые соединены немногочисленными пере-
ходными формами (рис. 2, г). Первый морфотип
представлен компактными синангиями, в кото-
рых спорангии плотно прижаты друг к другу
(рис. 2, а, в). Спорангии обычно овальной фор-
мы, со слегка притупленными верхушками. Си-
нангии сидячие, широким основанием крепи-
лись к оси стробила. Второй морфотип представ-
лен более рыхлыми синангиями (рис. 2, б).
Верхушки спорангиев острые, нередко оттянутые.

Более надежными и выдержанными являются
кутикулярно-эпидермальные и палинологиче-
ские признаки. Кутикула стенок спорангиев тон-
кая, обычно прозрачная. Периклинальные стен-
ки клеток с крупными папиллами диаметром 20–

Рис. 2. Морфология пыльцевых органов Permotheca vesicasporoides Meyen, Esaulova et Gomankov и извлеченных из них
пыльцевых зерен: а – компактный синангий в латеральном положении с выраженным плоским прикрепительным
рубцом, соответствующий первому морфотипу, обр. ПИН РАН, № 5563/33; б – широко раскрытый синангий с заост-
ренными верхушками спорангиев и плохо выраженным местом прикрепления, соответствующий второму морфоти-
пу, обр. ПИН РАН, № 5563/34; в – синангий с тонкими продольными нерегулярными складками на поверхности спо-
рангиев, соответствующий первому морфотипу, обр. ПИН РАН, № 5563/84; г–е – обр. ПИН РАН, № 5563/69: г – си-
нангий промежуточного морфотипа; д – папиллы на поверхности спорангия, СЭМ; е – пыльцевые зерна из спорангия
P. vesicasporoides: слева типа Pityosporites (Seward) Manum (Pt), справа типа Vesicaspora Schemel (Ves); Удмуртия, Вот-
кинский р-н, местонахождение Костоваты; верхи казанского яруса.
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в 1 мм

д 50 мкм е 50 мкм

г 2 мм
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30 мкм (рис. 2, д), от которых на кутикуле иногда
остаются только круглые отверстия правильной
формы.

В спорангиях были обнаружены пыльцевые
зерна типа Vesicaspora [V. ex. gr. magnalis (Andree-
va) Hart, 1965]. Пыльцевые зерна обычно гаплок-
силоноидные, овальные в очертаниях, одномеш-
ковые; мешок двулопастной, лопасти соединены
тонкими перемычками в экваториальной области
(рис. 2, е). Тело овальное, небольшое. Было изме-
рено 13 пыльцевых зерен, захороненных в поляр-
ном положении. Средний размер пыльцевых зе-
рен 74.2 (варьирует от 46 до 118 мкм) на 49.6 (от 25
до 80 мкм). В среднем отношение общей длины
пыльцевого зерна к его ширине – 1.5 (меняется от
1.2 до 1.9). Наблюдается морфологическая измен-
чивость в строении пыльцевых зерен. Среди
пыльцевых зерен типа Vesicaspora было встречено
одно четко диплоксилоноидные пыльцевое зерно
с уменьшенным телом типа Pityosporites (Seward)
Manum, 1960 (рис. 2, е), размеры которого соста-
вили 64.5 × 37.6 мкм.

С р а в н е н и е. P. vesicasporoides отличается от
других видов Permotheca гладкой поверхностью,
сравнительно небольшим числом спорангиев в си-
нангии и пыльцевыми зернами типа Vesicaspora.

З а м е ч а н и я. Микросинангии P. vesicaspo-
roides ассоциируют с листьями Phylladoderma, ку-
пулами Cardiolepis Neuburg, 1965 и семенами Nu-
cicarpus Neuburg, 1965 семейства Angaropeltidace-
ae (Гоманьков, Мейен, 1986).

Собранного материала недостаточно, чтобы
оценить частоту встречаемости пыльцевых зерен
типа Pityosporites среди Vesicaspora в спорангиях
P. vesicasporoides. Это могут быть как аберрант-
ные пыльцевые зерна, так и проявление есте-
ственного полиморфизма.

В коллекции был обнаружен один образец (от-
печаток с противоотпечатком), представляющий
собой толстую ось, вплотную к которой захоро-
нен синангий P. vesicasporoides (рис. 3). Возмож-
но, это часть микроспороклада, на котором рас-
полагались сидячие синангии P. vesicasporoides,
но порядок их расположения на имеющемся ма-
териале установить невозможно. Вероятно, си-
нангии могли располагаться по спирали, как это
изображено на реконструкции P. disparis (Krassi-
lov et al., 1999; Наугольных, 2007).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Средняя и поздняя
пермь Восточно-Европейской платформы.

М а т е р и а л. Костоваты (22 обр.), Чепаниха
(10 обр.).

Рис. 3. Толстая ось и синангий Permotheca vesicasporoides Meyen, Esaulova et Gomankov, обр. ПИН РАН, № 5563/91B:
а – общий вид; б – место контакта синангия и оси; Удмуртия, Воткинский р-н, местонахождение Костоваты; верхи
казанского яруса.

а 5 мм б 2 мм
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Permotheca? musaformis Foraponova et Karasev, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а – от рода Musa L. и formis
лат. – подобный, похожий.

Г о л о т и п – ПИН, № 5563/3, синангий из
шести спорангиев; Россия, Удмуртия, Воткин-
ский р-н, д. Костоваты (местонахождение Косто-
ваты), юж. часть западного берега Воткинского
водохранилища; средняя пермь, верхи казанско-
го яруса; обозначен здесь (рис. 4, а, б).

D i a g n o s i s. Microsynangia (?) of gymno-
sperms, consist of 4–10 sporangia. Sporangia strongly
elongated, nearly linear, at about 8.0 mm long and
1.5 mm wide, with slightly acuted apexes. Surface of
sporangia covered with thin longitudinal ribs, which
sometimes bifurcate. Short chains of resin bodies, dif-
ferent by size, occur in synangium base. In situ pollen
unknown.

О п и с а н и е (рис. 4). Синангии достаточно
крупные, число спорангиев варьирует от четырех
до десяти. Сами спорангии сильно вытянутые,
сигаровидной формы, около 8.0 мм в длину и
1.5 мм в ширину (рис. 4, а). Верхушки немного
приостренные, свободные, основаниями споран-
гии плотно срастаются. В основании спорангиев,
вокруг места их срастания, можно обнаружить
небольшие смоляные тельца до 300 мкм в диамет-
ре (рис. 4, а). В ряде случаев они выглядят как от-
дельные тельца более или менее округлой формы,
но могут образовывать отчетливую цепочку
(рис. 4, б), к концу которой уменьшаются в разме-
рах. На поверхности спорангиев хорошо сохраня-
ется отчетливая продольная ребристость, тонкие
продольные ребра могут бифуркировать.

С р а в н е н и е. От всех других видов рода от-
личается большими размерами, линейной, сига-
ровидной формой спорангиев, бифуркирующи-
ми продольными ребрами на поверхности спо-
рангиев.

З а м е ч а н и я. В коллекции присутствуют
12 экз. P.? musaformis sp. nov. В основном синан-
гии захораниваются в латеральном положении
(рис. 4, a, в, д), но изредка (один экз. из двенадца-
ти) – в адаксиальном (рис. 4, г). На одном образце
(рис. 4, д, е) в основании синангия можно видеть
неоформленный кусок ожелезненных тканей с
остатками углистого вещества (см. стрелка на
рис. 4, е). Вероятно, это могло быть местом при-
крепления синангия к побегу или плацентой,
оторванной от материнского растения вместе с
синангием.

Несмотря на визуальное сходство структур
P.? musaformis sp. nov. с синангиями Permotheca,
из их остатков не удалось выделить пыльцу.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Казанский ярус При-
камья Удмуртии.

М а т е р и а л. Костоваты (9 обр.), Чепаниха
(3 обр.).

ОБСУЖДЕНИЕ
Приведенное ниже обсуждение видов Permo-

theca должно помочь определить статус рода и це-
лесообразность рассмотрения его как рода, свя-
занного с Peltaspermales.

Виды, связанные с порядком Peltaspermales
Первыми видами, для которых были получены

указания на их связь с Peltaspemales (табл. 1), бы-
ли три вида из верхнепермских отложений Рус-
ской платформы: P. vesicasporoides, P. striatifera и
P.? vittatinifera (Гоманьков, Мейен, 1986). Permo-
theca vesicasporoides и P. striatifera представляют
собой изолированные микросинангии с гладкой
поверхностью спорангиев, которые, возможно,
крепились к толстым осям по спирали. Морфоло-
гически эти виды почти неразличимы. Отделить их
друг от друга и связать с другими дисперсными ча-
стями растений позволяет ряд черт тонкого строе-
ния спорангиев и тип содержащейся пыльцы.

Спорангии P. vesicasporoides содержат пыльце-
вые зерна типа Vesicaspora. Такие же пыльцевые
зерна в больших количествах обнаруживаются в
углях, сложенных Phylladoderma, и на самих ли-
стьях (Мейен, Гоманьков, 1971). Пыльцевые зер-
на Vesicaspora ассоциируют с Phylladoderma и об-
наруживают ту же изменчивость в некоторых ме-
стонахождениях (Гоманьков, Мейен, 1980). В
семенах Nucicarpus из капсул Cardiolepis также
были найдены пыльцевые зерна типа Vesicaspora
(Мейен, 1977). На кутикуле P. vesicasporoides бы-
ли обнаружены папиллы, как на кутикуле листьев
Phylladoderma. В сумме все эти признаки позво-
лили надежно связать P. vesicasporoides с семей-
ством Angaropeltidaceae порядка Peltaspermales.

Permotheca striatifera отличается от P. vesicaspo-
roides, в первую очередь, тем, что ее спорангии
содержат пыльцевые зерна типа Protohaploxypi-
nus (Гоманьков, Мейен, 1986; Zavialova, Karasev,
2015). Такие же пыльцевые зерна были найдены в
больших количествах в одном копролите вместе с
многочисленными обрывками кутикул Tatarina
(Гоманьков, Мейен, 1979). Гоманьков и Мейен
(1986) показали, что тапетальная мембрана спо-
ровой массы похожа на мегаспоровую мембрану
Salpingocarpus bicornutus Meyen, 1986, в этих же
семенах были обнаружены пыльцевые зерна Pro-
tohaploxypinus. Также была подтверждена ассоци-
ация P. striatifera с Tatarina и семеносными дисками
Peltaspermopsis Gomankov, 1986, которая выдержи-
вается в ряде местонахождений. Эти факты связы-
вают P. striatifera с семейством Peltaspermaceae.

Permotheca? vittatinifera, содержащая в споран-
гиях пыльцевые зерна Vittatina subsaccata f. con-
nectivalis (Zauer) Varyukhina ex. Utting, 1994, также
связывается с семейством Peltaspermaceae на ос-
новании того, что такие же пыльцевые зерна вы-



112

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 6  2021

ФОРАПОНОВА, КАРАСЕВ

Рис. 4. Морфология Permotheca? musaformis sp. nov.: а, б – голотип ПИН РАН, № 5563/3: а – общий вид синангия с
сохранившейся в основании цепочкой смоляных телец (стрелка); б – смоляные тельца и отпечатки выпавших смоля-
ных телец в основании синангия; в – общий вид синангия, обр. ПИН РАН, № 5563/6; г –синангий в адаксиальном
положении, обр. ПИН РАН, № 5563/5; д, е – обр. ПИН РАН, № 5563/7: д – общий вид синангия; е – основание си-
нангия с сохранившимся участком ожелезненных тканей (возможно, плацента, отмечена стрелкой) и хорошо выра-
женной продольной ребристостью на поверхности спорангиев; Удмуртия, Воткинский р-н, местонахождение Косто-
ваты; верхи казанского яруса.
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явлены в виде массовых скоплений внутри пель-
тоидов Peltaspermopsis buevichiae Gomankov et
S. Meyen, 1986 и в семенах Salpingocarpus variabilis
Meyen, 1986, наряду с явно чуждыми пыльцевыми
зернами (Scutasporites Klaus, 1963 и Cedripites Wo-
dehouse, 1933), а также того, что выдерживается
ассоциация в захоронениях с Tatarina и Peltasper-
mopsis (Гоманьков, Мейен, 1986). Однако вид
P.? vittatinifera известен по девяти экземплярам из
двух местонахождений (Аристово и Исады) (Го-
маньков, Мейен, 1986), поэтому вопрос о повто-
ряющихся ассоциациях требует больше данных.
Также вызывает вопросы принадлежность
P.? vittatinifera к роду Permotheca, поскольку этот
вид известен только по находкам отдельных спо-
рангиев.

Виды, предположительно связанные 
с Peltaspermales

Позднее предположения о связи с пельтаспер-
мовыми были высказаны для P. helbyi, P. disparis,
P. colovratica и P. bifurcata (табл. 1).

Permotheca helbyi – единственный вид Permo-
theca, который описан не из перми Русской плат-
формы, а из триаса Австралии (Retallack, 2002).
Пыльцевой орган вида P. helbyi представляет со-
бой кистевидный микроспороклад с длинными
микроспорофиллами и собраниями микроспо-
рангиев, обращенными на абаксиальную сторо-
ну; но не совсем ясно, являются ли эти собрания
повисающими или действительно смещены на
абаксиальную сторону спорофилла. Спорангии
P. helbyi содержат пыльцу типа Falcisporites (Re-
tallack, 2002). По этим признакам P. helbyi напо-
минает мужские органы пельтаспермовых рода
Townrovia (Retallack, 1981; Bomfleur et al., 2011)
или користоспермовых рода Pteruchus Thomas,
1933 (Thomas, 1933; Yao et al., 1995), которые так-
же распространены в триасе Гондваны. Возмож-
но, P. helbyi стоит относить к одному из этих ро-
дов, но это решение может быть принято лишь
после изучения типового материала. Г. Реталляк
(Retallack, 2002) связывает P. helbyi с Peltasper-
males на основании того, что в типовом местона-
хождении этот вид встречается совместно с ли-
стьями Lepidopteris callipteroides Retallack, 2002 и
пельтоидами Peltaspermum townrovii Retallack,
2002, тогда как другие голосеменные в этом ме-
стонахождении отсутствуют.

Следующие два вида, описанные из Приура-
лья, Permotheca disparis и P. colovratica, являются
очень близкими морфологически. Наугольных
(2013) указал в качестве отличительного признака
число спорангиев в синангии: четыре спорангия
для P. colovratica и в среднем шесть–семь для
P. disparis. Первое упоминание синангиев типа
P. disparis сделано в работе Наугольных и Х. Кер-
па (Naugolnykh, Kerp, 1996), где они реконструи-

ровали растение с листьями Permocallipteris reten-
soria (Zalessky) Naugolnykh, 2014, женскими фрук-
тификациями Peltaspermum Harris, 1937,
дисперсными семенами Cordaicarpus sp. и пыль-
цевыми органами типа Permotheca. Синангии
Permotheca были включены в этот комплекс на
основании совместной встречаемости в несколь-
ких местонахождениях. Также было изучено ку-
тикулярное строение стенок спорангиев. В опи-
сании указано, что кутикула стенок тонкая, на
ней сохранились контуры удлиненных, продоль-
но ориентированых клеток с папиллами (Naugol-
nykh, Kerp, 1996). К сожалению, из статьи неясно,
какие из образцов были использованы для изуче-
ния кутикулы. Наугольных (1998) предложил от-
нести синангии типа Permotheca к виду P. disparis,
а позднее некоторые из этих образцов были отне-
сены к двум новым видам: P. bifurcata и P. colovrat-
ica (Наугольных, 2007, 2013). В рамках нового по-
нимания видов Наугольных (2007) считает, что к
P. disparis целесообразно относить только удовле-
творяющие диагнозу изолированные синангии,
для которых неизвестны данные о микрострук-
турном (эпидермально-кутикулярном) строении
спорангиев и строении несущей оси. Однако ра-
нее В.А. Красилов с соавт. (Krassilov et al., 1999)
изучили эпидермально-кутикулярные признаки
спорангия P. disparis, который удовлетворяет диа-
гнозу из работы Наугольных (2007). В описании
указано, что у изученных ими спорангиев стенка
трехслойная, верхний слой представлен узкими
веретеновидными клетками шириной 40 мкм, со-
бранными в плавно изогнутые продольные це-
почки (Krassilov et al., 1999). Вид P. colovratica был
выделен, в частности, на основании изученного
кутикулярного строения стенки спорангия. Со-
гласно описанию (Наугольных, 2013), у P. colovrat-
ica эпидермис спорангия представлен длинными
клетками трапециевидных очертаний 60–90 ×
× 20–30 мкм, которые расположены правильны-
ми рядами по спирали вокруг длинной оси спо-
рангия, иногда с мелкими папиллами. Ребри-
стость на поверхности спорангия существует
благодаря кутиновым ребрам жесткости, между
которыми помещается несколько рядов эпидер-
мальных клеток. Стенки спорангиев васкуляри-
зованы и у P. disparis, и у P. colovratica.

Из спорангиев P. disparis выделены пыльцевые
зерна типа Vesicaspora, но необходимо отметить,
что в спорангиях присутствуют как моносаккат-
ные, так и дисаккатные пыльцевые зерна, и отне-
сение изученных пыльцевых зерен к роду Vesi-
caspora обосновано их ультраструктурой (Krassilov
et al., 1999). В диагнозе P. colovratica приводится
пыльца типа Falcisporites (Наугольных, 2013), хо-
тя автор вида в описании отмечает, что пыльцу
этого типа можно отнести не только к роду Falcis-
porites, но и к Alisporites, и к Vesicaspora. Нередко
разные авторы относят одну и ту же пыльцу к Ves-
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icaspora или Falcisporites. Например, Гоманьков и
Мейен (1986) относят пыльцевые зерна из спо-
рангиев P. vesicasporoides к Vesicaspora, а Б. Бальм
(Balme, 1995) – к Falcisporites, несмотря на то, что
Vesicaspora является протомоносаккатной пыль-
цой, мешок которой разделен на две лопасти, со-
единенные перемычками, а Falcisporites – прото-
дисаккатной. Пыльцевые зерна Vesicaspora ино-
гда могут выглядеть дисаккатными, если
перемычки были смещены на проксимальную
сторону и при уплощении пыльцевого зерна в хо-
де захоронения оказались не видны (Гоманьков,
Мейен, 1980). Дж. Осборн и Т. Тэйлор (Osborn,
Taylor, 1993) показали, что мешки пыльцевых зе-
рен из Pteruchus–подобных спорангиев могут со-
единяться тонкими перемычками. По мнению
Бальма (Balme, 1995), эти пыльцевые зерна отно-
сятся к Falcisporites или Alisporites. Такая неопре-
деленность в определениях объясняется тем, что
существует постепенный переход от моно- к дис-
аккатным зернам. Возможно, оба пыльцевых ти-
па являются проявлениями нормальной измен-
чивости, либо изменчивости, вызванной уплоще-
нием пыльцевых зерен в ходе захоронения; к тому
же, нам до сих пор неизвестны границы изменчи-
вости ископаемых пыльцевых таксонов и, воз-
можно, имеет смысл обозначать этот тип пыль-
цы, как тип Vesicaspora/Falcisporites. Исследова-
ния ультраструктуры могут помочь с большей
уверенностью различать эти пыльцевые морфо-
типы. Суммируя вышесказанное, можно сделать
вывод, что четких морфологических границ меж-
ду P. disparis и P. colovratica нет. Это может указы-
вать на то, что данные виды могут рассматривать-
ся как синонимы.

P. bifurcata описан по единственному образцу
из кунгурских отложений Приуралья (Науголь-
ных, 2007). Сохранность не позволила изготовить
препараты кутикул или извлечь пыльцевые зерна,
но морфологически этот вид легко отличается от
других видов Permotheca дихотомирующей осью.
Больше ни один из видов Permotheca, для кото-
рых известно строение синангиофоров, не обла-
дает такой архитектурой несущих осей. Также
предполагается, что пучок спорангиев крепится к
короткой плаценте, что также неизвестно ни для
одного другого вида Permotheca (кроме, возмож-
но, P.? musaformis, если подтвердится, что этот
вид действительно относится к Permotheca, и дей-
ствительно крепится с помощью плаценты). Бы-
ло высказано два предположения о связи P. bifur-
cata с другими дисперсными органами растений.
Наугольных и Керп (1996) связывали комплекс
Permotheca-подобных органов с листьями пель-
таспермовых типа Permocallipteris (P. retensoria),
семеносными дисками типа Peltaspermum и семе-
нами типа Cordaicarpus, опираясь на их совмест-
ные находки в нескольких местонахождениях.
Позднее Наугольных (2007) на основании того же

материала выделил вид P. bifurcata и предполо-
жил, что этот вид может быть связан с листьями
типа Mauerites, поскольку аналогичные микроспо-
роклады ассоциируют со Sphenobaiera Florin. К со-
жалению, никаких более точных утверждений на-
счет систематической принадлежности P. bifurcata
на данный момент сделать невозможно.

Виды, для которых неизвестна 
систематическая принадлежность

Для видов P. sardykensis, P. deodara, P. fimbriata
и P.? musaformis sp. nov. (табл. 1) связи с другими
дисперсными органами ископаемых растений на
данный момент неизвестны.

Вид P. sardykensis существенно отличается от
других видов Permotheca тем, что представлен
спорангиями, сидящими на ветвящемся споран-
гиофоре, в то время как остальные виды Permoth-
eca представлены синангиями. P. sardykensis от-
личается также по такому признаку, как инситная
пыльца, которая представлена типом Piceapollen-
ites (предварительные данные). Ранее такой тип
пыльцевых зерен не был описан для Permotheca,
однако исследование инситной пыльцы на на-
шем материале показало, что в спорангиях P. dis-
paris также могут встречаться пыльцевые зерна
типа Piceapollenites. Таким образом, связь P. sar-
dykensis с другими видами Permotheca пока не
вполне ясна.

Permotheca deodara известен по трем образцам
из кунгурских отложений Среднего Приуралья.
P. deodara представляет собой микроспороклады,
состоящие из ножки, расширяющейся к основа-
нию, и расширенной фертильной части, несущей
розетковидные синангии из восьми–девяти спо-
рангиев, поверхность которых осложнена тонкой
продольной ребристостью. Причем, как отмечает
автор вида (Наугольных, 2007), изолированные
синангии P. deodara очень сходны с синангиями
P. disparis и могут быть отнесены к этому виду, ес-
ли не изучено кутикулярное строение стенок спо-
рангия. Покровы P. deodara состоят из вытянутых
в продольном направлении анизогональных кле-
ток 30–50 × 20–30 мкм (Наугольных, 2007), фор-
мирующих спирально восходящие ряды; иногда
встречаются трихомные образования и смоляные
ходы.

Permotheca fimbriata представляет собой тон-
кую несущую ось, расширяющуюся к основанию,
на которой на тонких синангиофорах расположе-
ны розетковидные синангии из 14–16 продолго-
ватых спорангиев. На адаксиальной поверхности
спорангиев расположены прикрепительные руб-
цы. Кутикулярное строение стенки спорангия и
тип содержащейся пыльцы неизвестны. Среди
других видов рода P. fimbriata стоит обособленно
из-за выраженных синангиофоров.
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Вид P.? musaformis sp. nov. отнесен к роду Per-
motheca под вопросом до тех пор, пока не будет
доказано, что структуры P.? musaformis sp. nov. яв-
ляются микросинангиями. С родом Permotheca
его объединяет общее морфологическое строе-
ние: спорангии срастаются основаниями, покры-
ты хорошо выраженными ребрами (как, напри-
мер, у P. disparis), также присутствуют смоляные
тельца. Тем не менее, в деталях морфологии
P.? musaformis sp. nov. существенно отличается от
остальных видов Permotheca.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Род Permotheca является гетерогенным и объ-

единяет виды, которые, вероятно, не связаны
между собой родственными связями. Предлагая
дополненный диагноз для рода Permotheca, мы
ставили своей целью подчеркнуть сборный со-
став этого рода с неопределенным положением
внутри Gymnospermae. Типовой вид рода P. sar-
dykensis с ветвящимися спорангиофорами в наи-
большей степени отличается от других видов ро-
да, которые характеризуются сросшимися осно-
ваниями спорангиев. Большая часть видов также
значительно отличается друг от друга. Так, един-
ственный вид Permotheca из триаса Гондваны,
P. helbyi, может принадлежать роду Townrowia
или Pteruchus. Раннепермский вид P. bifurcata –
единственный вид с дихотомирующей осью и
плацентой, P. fimbriata отличается хорошо выра-
женными синангиофорами. Большая часть видов
описана на крайне скудном материале, который
не позволяет даже приблизительно оценить внут-
ривидовую изменчивость. Два вида – P.? vittatinif-
era и P.? musaformis sp. nov. – отнесены к роду под
знаком вопроса. P. disparis, вероятно, является
сборным видом, а P. colovratica можно рассматри-
вать как младший синоним P. disparis (как и, веро-
ятно, P. deodara). Нет согласия и по палинологиче-
ским данным: из разных видов описаны пыльце-
вые зерна Vesicaspora/Falcisporites, Piceapollenites,
Protohaploxypinus, Vittatina. Все эти типы пыльцы
также значительно различаются по морфологии.
Систематическая принадлежность надежно уста-
новлена лишь для некоторых видов Permotheca и,
если учесть разнообразие в морфологическом
строении, нельзя исключать, что некоторые виды
могут относиться не к пельтаспермовым и ангаро-
пельтидиевым, а к другим группам голосеменных.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  X I
Фиг. 1–6. Морфология пыльцевых органов Permotheca sardykensis Zalessky и извлеченных из них пыльцевых зерен:
1, 2 – общий вид синангиев: 1 – обр. ПИН РАН, № 5564/6, 2 – обр. ПИН РАН, №5563/219; 3 – тонкие продольные
морщинки (стрелка) на поверхности спорангиев, обр. ПИН РАН, №5563/226A; 4 – пыльцевые зерна в спорангии,
обр. ПИН РАН, № 5563/226A; 5, 6 – пыльцевые зерна с редуцированными воздушными мешками (стрелка),
обр. ПИН РАН, № 5563/226A; Удмуртия, местонахождения Костоваты (колл. № 5563) и Чепаниха (колл. № 5564);
верхи казанского яруса.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  X I I
Фиг. 1–8. Морфология пыльцевых органов Permotheca disparis (Zalessky) Naugolnykh и извлеченных из них пыльцевых
зерен: 1 – синангий в латеральном положении с разрывом вдоль ребер (стрелка), который может указывать на способ
вскрывания спорангия, обр. ПИН РАН, № 5563/23; 2 – синангий в абаксиальном положении, демонстрирующий вы-
сокую изменчивость размеров спорангиев в пределах одного синангия, ПИН РАН, № 5563/74; 3, 4 – обр. ПИН РАН,
№ 5563/73: 3 – синангий в абаксиальном положении, 4 – прикрепительный рубец; 5 – синангий P. disparis (Zalessky)
Naugolnykh, удовлетворяющий диагнозу P. colovratica Naugolnykh, обр. ПИН РАН, № 5563/20; 6 – пыльцевое зерно ти-
па Vesicaspora Schemel, извлеченное из обр. ПИН РАН, № 5563/60; 7 – вероятно, заносное пыльцевое зерно типа Al-
isporites Daugherty, извлеченное из обр. ПИН РАН, № 5563/20; 8 – пыльцевые зерна типа Piceapollenites Potonie, извле-
ченные из обр. ПИН РАН, № 5563/77; Удмуртия, местонахождения Костоваты и Чепаниха; верхи казанского яруса.

Systematic Problems of Pollen Organs of the Genus Permotheca Zalessky
from the Permian of Subangara
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A species diversity of representatives of the genus Permotheca from middle Permian localities Kostovaty and
Chepanikha was studied. А new species P.? musaformis sp. nov. was described. Three species were identified:
P. sardykensis, P. disparis, and P. vesicasporoides. New data on in situ pollen were obtained. Sporangia of
P. disparis contained Vesicaspora and Piceapollenites pollen grains. Individual Pityosporites pollen grains were
found in sporangia of P. vesicasporoides apart from Vesicaspora pollen grains. In the light of new data, a new
diagnosis is proposed for the genus Permotheca.

Keywords: Middle Volga region, peltasperm pteridosperms, systematics, microsynangia, pollen grains
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