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ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ,  2024,  № 3,  с. 3–9

ВВЕДЕНИЕ

Рассматриваемый палеонтологический мате-
риал был получен из разреза, расположенного на 
правом берегу р. Сухая Тунгуска (правый приток 
Енисея в 70 км выше Туруханска), в 200 м ниже 
устья руч. Бечевник. В интервале 50–75 м выше 
подошвы костинской свиты в светло-коричне-
вато-серых мелкозернистых доломитах были 
обнаружены скелетные зоопроблематичные 
остатки группы томмотиид рода Tannuolina се-
мейства Tannuolinidae Fonin et T. Smirnova, 1967, 
одного из шести семейств отряда Tommotiida 
Missarzhevsky, 1970 (Фонин, Смирнова, 1967; 
Есакова, Жегалло, 1996). Представители этой 
группы фауны были впервые отобраны сотруд-
никами Сибирского НИИ геологии, геофизики 
и минерального сырья (СНИИГГиМС) под ру-
ководством Д.А. Комлева в 2010 г. Коллекция 
состоит приблизительно из 60 экз., главным об-
разом, уплощенных склеритов и их фрагментов 
и одного экз. выпуклого склерита.

Было изучено морфологическое строение 
сложно устроенных склеритов Tannuolina pavlovi 
Kouchinsky, Bengtson et Murdock, 2010 и проведе-
но микроструктурное исследование, в результате 
которого было впервые установлено двухслойное 
строение стенки склеритов.

Ранее было изучено строение стенки 
T.  multifora Fonin et T. Smirnova, 1967 из шанган-
ской свиты ботомского яруса нижнего кембрия 
хр. Восточный Танну-Ола, Тува, и выявлена кар-
касовидная микроструктура стенки, состоящая 
из пластин и столбиков, занимающая большую 
часть створки. Меньшая часть створки с  лож-
нопористой микроструктурой. Переход между 
ними постепенный (Фонин, Смирнова, 1967). 
Н.В. Новожиловой с соавт. была отмечена “мор-
щинистая” микроструктура внешней поверхно-
сти митрального склерита с многочисленными 
порами для вида T. fonini Esakova in Esakova et 
Zhegallo, 1996 (Новожилова и др., 2019, табл. IV, 
фиг. 1б), и в виде отчетливых, неравномерно рас-
положенных поперечных ребер, между которыми 
расположены менее выраженные, более тонкие 
и  многочисленные “струящиеся” продольные 
ребра для вида Lugoviella ojmuranica Gigorieva 
in Grigorieva et al., 1983, относящегося к семей-
ству Kelanellidae Missarzhevsky et Grigorieva, 1981 
(Новожилова и др., 2019, табл. V, фиг. 10б). При 
первоописании склеритов T. pavlovi из красно-
порожской свиты (зона N. sunnaginicus) том-
мотского яруса р. Сухариха авторы (Kouchinsky 
et al., 2010) указали наличие краевых складок на 
поверхности, которые, вероятно, продолжались 
в стенку склерита как пластины роста.

DOI: 10.31857/S0031031X24030015   EDN: EPXHCS

Проведено морфологическое изучение фосфатных склеритов Tannuolina pavlovi Kouchinsky, Bengtson 
et Murdock, 2010 из разреза костинской свиты Сибирской платформы (правый берег р. Сухая 
Тунгуска). Впервые описана микроструктура склеритов, стенка которых имеет двухслойное строение.
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ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ        №  3      2024

ТИП И КЛАСС НЕ УСТАНОВЛЕНЫ
О Т Р Я Д  TOMMOTIIDA

СЕМЕЙСТВО TANNUOLINIDAE FONIN ET T. SMIRNOVA, 1967

Род Tannuolina Fonin et T. Smirnova, 1967

Tannuolina pavlovi Kouchinsky, Bengtson et Murdock, 2010

Табл. I, фиг. 1–4; табл. II, фиг. 1, 2
Tannuolina pavlovi: Kouchinsky et al., 2010, с. 322, фиг. 2–6.
Г о л о т и п  – SMNH (Музей естественной 

истории Стокгольма), № X4102, полный сел-
лятный склерит; Россия, Сибирская платформа, 
р. Сухариха; нижний кембрий, томмотский ярус, 
краснопорожская свита, зона Nochoroicyathus 
sunnaginicus (Kouchinsky et al., 2010, с. 323, фиг. 2А).

О п и с а н и е  (рис. 1). Выпуклый митральный 
склерит (mitral) (рис. 1, а) имеет вид колпачка, 
вытянутого в ширину, с округлым, овальным или 
четырехугольным основанием. Длина склерита от 
0.6 до 0.8 мм, ширина 1.2–1.3 мм. Толщина края 
увеличивается постепенно по направлению к вер-
шине от 0.20–0.25 до 0.35–0.40 мм. Наружная по-
верхность покрыта извилистыми концентриче-
скими ребрами высотой 0.02–0.05 мм и частично 
несквозными (=ложными) порами, располагаю-
щимися на передней и задней сторонах (гранях) 
и образующими губчатую структуру. Эта так на-
зываемая ложнопоровая зона занимает пример-
но 1/2 от общей площади раковины. Выпуклые 
колпачковидные склериты слегка асимметрич-
ны, имеют вид быстро расширяющегося конуса 
с краевыми складками. Асимметрия обусловлена 
значительным отклонением макушечной части по 
часовой или против часовой стрелки. Передняя, 
или убывающая, сторона уплощенная, треуголь-
ная по форме, ограничена острыми краевыми 
углами, на которых линии роста меняют направ-
ление. Противоположная нависающая сторона 
выпуклая, включает в себя боковые стороны. Ма-
кушка суживающаяся, нависает над убывающей 
стороной. Устье изометричное, широкоовальное, 
с растущим краем на убывающей стороне, арко-
образно изогнутым по направлению к макушке. 
Поры присутствуют на всей поверхности: боль-
шее количество на нарастающей задней стороне, 
меньшее количество – на убывающей передней. 
Поры увеличиваются в  диаметре от 5–10 мкм 
до 40 мкм по направлению к устью и медиально. 
Слияние пор, подобно таковому на боковых сто-
ронах уплощенных склеритов, не наблюдается.

Уплощенные селлятные (sellate) склериты име-
ют форму вытянутого по высоте конуса или тре-
угольника с билатеральной симметрией, длиной 
от 0.5 до 2 мм, макушечным углом дивергенции 
45°–60° (рис. 1, в; табл. I, фиг. 1а, 2–4, табл. II, 
фиг. 2а). Макушка загибающаяся, нависает над 
передней стороной склерита. Устье линзовид-
ное. Внутренняя сторона склерита несет слабо 

выраженный изгиб, наружная сторона – нечетко 
выраженное седло. Седло прослеживается через 
искривление краевых складок по направлению 
к макушке на поздних стадиях роста. Подобные 
краевые складки покрывают и боковые стороны 
склеритов. Передняя внутренняя сторона с узки-
ми краевыми складками с неровными граница-
ми и боковым изгибом по направлению к устью. 
Мелкие несквозные ложные поры диаметром 
1–2 мкм расположены на верхней стороне (табл. 
I, фиг. 1д, 1е). Крупные настоящие поры распро-
странены по всей внешней стороне. На боковых 
сторонах они располагаются рядами, параллель-
ными концентрическим ребрам (рис. 1, в, г; табл. 
I, фиг. 1б–1е, 2–4). Число пор зависит от место-
положения на склерите: в верхней более узкой 
части их число минимально, в нижней широкой 
части, соответственно, максимально. Когда поры 
разрушаются, они формируют прямоугольные 
сквозные зияния, параллельные линиям нараста-
ния, длина которых зависит от количества разру-
шенных пор (табл. I, фиг. 4).

Строение стенки раковины.  Изучение микро-
структуры с помощью сканирующего электрон-
ного микроскопа показало двухслойное строе-
ние стенки описываемых склеритов. Структура 
наружного слоя пористо-столбчатая, образо-
вана гексагональными призмами высотой от 3 
до 5.5–6.5 мкм, толщиной 2–3 мкм (рис. 1, д, е; 
табл. I, фиг. 1д, 1е). Ложные поры располагают-
ся между призмами и внутри этих призм (рис. 1, 
д, е; табл. I, фиг. 1д, 1е). Подобная микрострук-
тура называется пористо-фавозитной, поэтому 
наружный слой можно также именовать пори-
сто-фавозитным. Мощность данного слоя не-
большая, варьирует от 3 до 6.5 мкм, согласно вы-
соте призм. Этот слой снаружи покрыт тонкой 
пленкой мощностью 0.01–0.02 мкм, бугорчатая 
поверхность которой образуется за счет выступа-
ющих верхних граней и углов призм. Эта плен-
ка не всегда сохраняется, может присутствовать 
фрагментарно (рис. 1, е; табл. I, фиг. 1г).

Внутренний слой существенно толще внеш-
него (до 30–50 мкм), состоит из многочислен-
ных (10 и  более) плотно примыкающих друг 
к другу слойков, или ламин, (рис. 1, б, д, е), кото-
рые в свою очередь состоят из многочисленных 
пластин – ламелл. Каждая ламелла имеет волни-
стую поверхность и параллельно располагается 
относительно соседних ламелл.

Уникальная сохранность позволяет наблюдать 
все два слоя с четкой микроструктурой и хорошо 
сохранившуюся тонкую пленку, покрывающую 
наружный пористо-фавозитный слой. Приме-
ром этому могут служить фавозитные пласти-
ны наружного слоя. Обычно такая детальность 
наблюдается, когда происходит быстрая, почти 
мгновенная фосфатизация.
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Рис. 1.  Tannuolina pavlovi Kouchinsky, Bengtson et Murdock, 2010: а, б – экз. ПИН, № 5083/5264, выпуклые склериты 
(mitral): а – общий вид склерита сбоку, б – увеличенный фрагмент внутреннего слоя склерита, видна слоистость; в–е – экз. 
ПИН, № 5083/5182, уплощенные склериты (sellate): в – общий вид обломанного склерита, г–е – увеличенные фрагменты 
наружной поверхности склерита с крупными складками с порами и пористо-фавозитным рисунком; Сибирская платфор-
ма, разрез по прав. берегу р. Сухая Тунгуска ниже устья руч. Бечевник; томмотский ярус, костинская свита. Обозначения: 
вс – внутренний слой, лп – ложные поры, нс – наружный слой, п – поры, пл – пленка.
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С р а в н е н и е .  Основным отличительным 
признаком селлятных склеритов описываемого 
вида от других являются наличие пор на боко-
вых сторонах, слабо выраженные седло и изгиб 
на соответствующих сторонах склерита, и это 
в тех случаях, когда изгиб плотно прижат к ма-
кушке. У вида T. zhangwentangi Qian et Bengtson, 
1989  также может наблюдаться плохо разви-
тое или полностью отсутствующее седло (Qian, 
Bengtson, 1989, фиг. 54В).

Особенность колпачковидных склеритов опи-
сываемого вида заключается в отсутствии асим-
метрии, наличии загнутой нависающей макушки. 
От типового вида Tannuolina multifora Fonin et 
T. Smirnova, 1967 и от T. fonini Esakova in Esakova 
et Zhegallo, 1996 отличается более уплощенной 
убывающей стороной. От вида T. maroccana 
Skovsted et Clausen, 2014 отличается отсутствием 
асимметричных митральных склеритов с глубо-
кой полостью и сетчатым рисунком на внутрен-
ней убывающей стороне (Skovsted et al., 2014).

З а м е ч а н и я .  В изученном материале пре-
обладали селлятные склериты (около 60 экз. це-
лых и частично разрушенных склеритов) и при-
сутствовало крайне мало (один экз. удовлетво-
рительной сохранности) митральных склеритов. 
В материале А.В. Кучинского с соавт., наоборот, 
превалировало число выпуклых митральных 
склеритов (Kouchinsky et al., 2010).

Также в  изученном материале был встре-
чен экземпляр обломанного склерита (табл. II, 
фиг. 1) с раздвоенной макушкой. Сохранившая-
ся часть склерита с наружной скульптурой в виде 
волнообразных ребер.

Р а с п р о с т р а н е н и е .  Нижний кембрий, 
томмотский ярус, основание краснопорожской 
свиты, зона N. sunnaginicus, р. Сухариха, Игар-
ка, север Сибирской платформы; томмотский 
ярус, костинская свита, разрез по правому бере-
гу р. Сухая Тунгуска, Сибирская платформа.

М а т е р и а л .  Около 60 экз. уплощенных 
склеритов и один экз. выпуклых склеритов, пра-
вый берег р. Сухая Тунгуска, ниже устья руч. 
Бечевник.

Коллекция хранится в Палеонтологическом 
ин-те им. А.А. Борисяка (ПИН) РАН, № 5083.

Авторы благодарны Р.А. Ракитову за помощь 
при работе на сканирующем электронном ми-
кроскопе Tescan Кабинета приборной аналити-
ки ПИН РАН.

Исследование выполнено в рамках госзада-
ния (Ю.Е. Демиденко) и НИР № FWZZ‑2022-
0002 (Г.А. Карлова). Никаких дополнительных 
грантов на проведение данного исследования 
получено не было.

Авторы данной работы заявляют, что у них 
нет конфликта интересов.
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О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  I
Фиг. 1–4. Tannuolina pavlovi Kouchinsky, Bengtson et Murdock, 2010: 1 – экз. ПИН, № 5083/5274: 1а – общий 
вид обломанного уплощенного склерита с частичными фрагментами наружного складчатого пористого слоя 
и внутреннего слоя; 1б–1е – увеличенные фрагменты наружной поверхности склерита с крупными порами 
и мелкопоровым рисунком; 2–4 – уплощенные склериты (sellate): 2 – экз. ПИН, № 5083/5240, передне-бо-
ковой вид; 3 – экз. ПИН, № 5083/5274, задне-боковой вид; 4 – экз. ПИН, № 5083/5272, общий вид склерита 
с фрагментами наружного слоя; Сибирская платформа, разрез по прав. берегу р. Сухая Тунгуска, ниже устья 
руч. Бечевник; томмотский ярус, костинская свита. Обозначения: лп – ложные поры, п – поры, пл – пленка.



	 НОВЫЕ ДАННЫЕ ПО МИКРОСТРУКТУРЕ TANNUOLINA� 7

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ        №  3      2024

О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  I I
Фиг. 1, 2. Tannuolina pavlovi Kouchinsky, Bengtson et Murdock, 2010: 1 – экз. ПИН, № 5083/5187: 1а – общий 
вид обломанного уплощенного склерита; видна наружная поверхность с волнообразными ребрами; верхняя 
часть склерита (макушка) обломана по горизонтальной септе, на поверхности которой видны остатки от 
пористой сросшейся двойной макушки склерита; 1б, 1в – увеличенные фрагменты фиг. 1а, вид сверху обло-
манного по септе склерита со сросшейся двойной макушкой, на которой видны фрагменты складчатого по-
ристого слоя; 1г – увеличенный фрагмент наружной поверхности склерита с выпуклыми волнообразными 
ребрами; 2 – экз. ПИН, № 5083/5121: 2а – общий вид уплощенного склерита; 2б, 2в – увеличенные фрагмен-
ты наружной поверхности склерита с выпуклыми волнообразными ребрами; Сибирская платформа, разрез 
по прав. берегу р. Сухая Тунгуска; томмотский ярус, костинская свита.

New Data on the Microstructure of Tannuolina  
(Cambrian Zooproblematics)

Yu. E. Demidenko 1, G. A. Karlova2, D. A. Komlev3

1Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia
2Institute of Petroleum Geology and Geophysics named after A.A. Trofimuk, SB RAS,  

Novosibirsk, 630090 Russia
³ Novosibirsk Branch of FSBI VNIGNI, Novosibirsk, 630007 Russia

A morphological study of phosphate sclerites Tannuolina pavlovi Kouchinsky, Bengtson et Murdock, 2010 from 
the Kostinskaya Formation section of the Siberian Platform (right bank of the Sukhaya Tunguska River) was 
carried out. The microstructure of the studied sclerites, the wall of which has a two-layer structure, has been 
described for the first time.

Keywords: Cambrian, Kostinskaya Formation, sclerites, microstructure, morphology, Siberia, tommotiids, 
Tannuolina
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ВВЕДЕНИЕ
Сфинктозоа – ископаемые морские организ-

мы, относимые [за исключением вида Vaceletia 
crypta (Vacelet, 1977)] к низшим многоклеточ-
ным и состоящие из надстраивающихся (ред-
ко – изолированных) сегментоподобных камер 
с пережимами, заполненных скелетной струк-
турой различного типа и сообщающихся между 
собой с помощью осевых каналов и остиумов 
(Steinmann, 1882; Бойко и др., 1991; Senowbari-
Daryan, Garcia-Belido, 2002). По Б. Сеновба-
ри-Дариану и К. Ригби, они представляют со-
бой полифилетическую группу гиперкальци-
фицированных губок (Senowbari-Daryan, Rigby, 
2011). Размеры ветвей сфинктозоа могут быть от 
нескольких мм до нескольких десятков см. При 
жизни они участвовали в структуре органоген-
ных построек, в которых сохранились в боль-
шинстве случаев в прижизненном положении. 
Находки сфинктозоа известны из интервала от-
ложений от кембрия до палеогена, максималь-
ное таксономическое разнообразие приходится 
на пермский и триасовый периоды (Senowbari-
Daryan, Garcia-Belido, 2002). Опубликованы 
материалы о современных представителях этой 
группы Vaceletia crypta (Vacelet, 1977).

В настоящее время в мире известен 151 
род сфинктозоа, принадлежащий 32 семей-
ствам (Senowbari-Daryan, Rigby, 2011), из ко-
торых в Южном Приморье среди пермских 

представителей обнаружено 40 видов, принадле-
жащих 21 роду из восьми семейств (Бойко и др., 
1991; Малышева, 2019а).

Летом 2019 г. автором были проведены ис-
следовательские работы в Южном Приморье 
(Находкинский риф) (рис. 1), в ходе которых 
установлено несколько новых местонахождений 
и отобраны образцы с фауной. Изучение ото-
бранного материала и проведение дополнитель-
ных исследований позволило выделить новый 
вид Paradeningeria magna sp. nov. По палеонто-
логическим данным (аммоноидеи, конодон-
ты, кораллы, фузулиниды и мелкие форамини-
феры, двустворчатые моллюски и др.), возраст 
известняков Находкинского рифа установлен 
как кепитенский–ранневучапинский [отвеча-
ет верхней части мидийского региояруса стра-
тиграфической шкалы области Тетис и северо-
двинскому ярусу татарского отдела Общей стра-
тиграфической шкалы (Постановления…, 2006)] 
(Котляр и др., 1987; Kotlyar et al., 1992; Захаров 
и др., 2001).

В составе рода Paradeningeria в настоящее 
время опубликовано описание семи видов: 
P. martaensis Belyaeva, 1991; P. alpina Senowbari-
Daryan et Schäfer, 1979; P. gruberensis Senowbari-
Daryan et Schäfer, 1979; P. weyli Senowbari-Daryan 
et Schäfer, 1979; P. minor Senowbari-Daryan, 
2005; P. fungiformis Senowbari-Daryan et al., 2015 
и P.  gosaukammensis Senowbari-Daryan, 2009 

mailto:rumbum@yandex.ru
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Рис 1. Схема расположения Находкинского рифа в Южном 
Приморье (по: Малышева, 2019б, с дополнениями).

(Бойко и др., 1991; Senowbari-Daryan, 2005, 2009; 
Senowbari-Daryan et al., 2015). За исключением 
одного вида P.  martaensis  из  пермских отложе-
ний  Крыма,  все  остальные  виды  известны  из 
триасовых отложений Австрии, Италии и Рос-
сии (Бойко и др., 1991; Senowbari-Daryan, Shäfer, 
1979; Senowbari-Daryan, 2009; Senowbari-Daryan 
et al., 2015).

МАТЕРИАЛ  И  МЕТОДЫ
Материалом для исследования послужила со-

бранная коллекция образцов из органогенных 
известняков Находкинского рифа.

Строение  фоссилий  традиционно  рассма-
тривалось в поперечных–продольных шлифах, 
которые были изготовлены в Дальневосточном 
геологическом  ин-те  ДВО  РАН  (ДВГИ  ДВО  
РАН), в мастерской по пробоподготовке и раз-
делению минералов; автор использовала микро-
скоп МБС-10. Фотографии выполнены аппара-
том Sony Cyber-shot DSC-H55 и видеоокуляром 
ToupCam UCMOS 10 MP. Изученный материал 
хранится в ДВГИ ДВО РАН, колл. № 6.

КРАТКАЯ  ХАРАКТЕРИСТИКА  
ИССЛЕДУЕМОГО  РАЙОНА

Находкинский риф расположен вблизи г. На-
ходка в Приморье (рис. 1). Органогенный мас-
сив имеет в рельефе форму куполовидной воз-
вышенности и простирается примерно на 150 м 

в длину и 40 м в ширину (Беляева, Тащи, 1996). 
В  связи  с  ежедневной  разработкой  карьера  в  
настоящее время от массива осталась пример-
но  половина.  Основной  органический  состав  
рифа – сфинктозоа, кораллы, фораминиферы, 
криноидеи, водоросли. В небольшом количестве 
присутствуют двустворчатые моллюски, аммо-
ноидеи, гониатиды, мшанки. Следует отметить, 
что основными каркасостроителями были сфин-
ктозоа совместно с криноидеями, встречающи-
еся на всем протяжении рифа. Особенно много 
их в составе ядра рифа (в верхней части масси-
ва), где они образуют крупные ветвистые коло-
нии. В нижней части массива сфинктозоа также 
часты (Малышева, 2019а, б).

В строении Находкинского рифа выделяют-
ся несколько стадий рифообразования (банки, 
биострома,  биогерма,  рифа)  (Беляева,  Тащи,  
1996; Малышева, 2019а, б). Фации банки сфор-
мированы раковинами брахиопод, двустворча-
тых моллюсков, мелких фораминифер и круп-
ных фузулинид. Фации биостромов и биогермов 
сложены  криноидеями,  мшанками,  водорос-
лями, сфинктозоа,  кораллами с  присутствием 
брахиопод,  двустворчатых моллюсков.  Фации 
ядра рифа сложены всеми вышеперечисленны-
ми организмами, но здесь их состав достигает 
максимального разнообразия. В зарифовой фа-
ции, сложенной темно-серыми до черных пели-
томорфными известняками, присутствуют мо-
лодые формы сфинктозоа и водоросли. Фации 
склона  сложены  обломочными  известняками  
с  криноидеями,  сфинктозоа,  губками,  мшан-
ками, гидроидными. Фоссилии из данного ме-
стонахождения были изучены Г.В. Котляр с со-
авт., Ю.Д. Захаровым с соавт., Г.В. Беляевой и 
др. (Захаров, Павлов, 1986а, б; Мовшович, 1986; 
Котляр и др.,  1987; Бойко и др.,  1991; Захаров, 
Сокарев, 1991; Belyaeva, 1992; Kotlyar et al., 1992; 
Захаров и др., 2001).

В стратиграфии Находкинского рифа выделе-
ны следующие аммонитовые зоны (снизу вверх) 
(Захаров, Павлов, 1986а, б):

(1) Stacheoceras orientale, соответствующая ке-
питенскому ярусу МСШ;

(2)  Xenodiscus  subcarbonarius,  соответствую-
щая вучапинскому ярусу МСШ.

Описываемый  в  работе  вид  Paradeningeria  
magna sp. nov. обнаружен на уровне Stacheoceras 
orientale.
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ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКОЕ ОПИСАНИЕ
При описании использовались современ-

ные представления по систематике группы 
(Senowbari-Daryan, Rigby, 2011).

Т И П  PORIFERA 
К Л А С С  DEMOSPONGEA 

О Т Р Я Д  VACELETIDA 
П О Д О Т Р Я Д  PORATA 

СЕМЕЙСТВО SOLENOLMIIDAE ENGESER, 1986

= Deningeriidae Boiko (Бойко и др., 1991, с. 119).

ПОДСЕМЕЙСТВО SOLENOLMIINAE ENGESER, 1986

Род Paradeningeria Senowbari-Daryan et Shäfer, 1979
Paradeningeria magna Malysheva, sp. nov.

Табл. III, фиг. 1–3

Н а з в а н и е  в и д а  от magnus лат. – крупный.
Го л о т и п  – ДВГИ, № 6/26; Южное Примо-

рье, Находкинский риф, обр. № 6; средняя пермь, 
кепитенский ярус, зона Stacheoceras orientale.

О п и с а н и е . Фрагменты крупных катенулат-
ных ветвей. Максимальное наблюдаемое число 
камер – шесть. Камеры соединены цепочечно 
впритык. Максимальная наблюдаемая длина 
фрагментов ветвей до 32 мм. Поверхность вет-
вей неровная, волнистая за счет выпуклых с бо-
ков камер. Диаметр ветви у крупного образца от 
6 мм увеличивается до 10.5 мм в месте прохож-
дения центрального канала ретросифонатного 
типа, который ограничивается двумя–тремя ка-
мерами. У мелкого образца диаметр ветки 4 мм. 
Камеры с четкими толстыми стенками, соеди-
няются впритык, пережимы между ними четкие. 
В местах соединения камеры немного сплюще-
ны, из-за чего потолочки становятся плоскими, 
а сами камеры имеют бочонкообразную фор-
му. Высота камер до 6.5 мм. Стенки камер мас-
сивные и толстые. Их толщина от 0.5–1 мм на 
наружной поверхности до 0.8 мм в местах сое-
динения камер. Местами присутствуют следы 

перекристаллизации, из-за чего стенки кажутся 
немного толще. Центральный канал наблюдался 
не во всех камерах, но там где виден, он состав-
ляет примерно 1/3 диаметра камеры. Его макси-
мальная ширина 2.3 мм. Стенки центрального 
канала неровные, с впадинами и выпуклостями. 
Толщина стенок канала от 0.4 до 0.8 мм, в за-
висимости от размера ветви. В полости канала 
встречаются очень тонкие везикулы, толщиной 
до 0.08 мм. Стенки камер пронизаны мелкими 
порами округлой формы, диаметром до 0.2 мм. 
Полости камер заполнены тонкой рыхлой ре-
тикулярной заполняющей структурой. Толщина 
скелетных элементов этой структуры 0.25–0.4 мм. 
На некоторых камерах видны на наружной стенке 
горизонтальные отростки в виде шипов треуголь-
ной формы. Длина этих выростов 1–1.5 мм.

Р а з м е р ы .  В табл. 1 представлены размеры 
двух хорошо сохранившихся экземпляров.

С р а в н е н и е .  Известен только один перм-
ский вид P. martaensis Belyaeva, 1991 из карбо-
натных отложений Крыма. P. magna sp. nov. от-
личается от него преимущественно цепочечным 
соединением камер и впритык (у последней на-
блюдалось как цепочечное, так и гломератное 
соединение, а также с небольшим обхватом), 
более широким центральным каналом, более 
тонкими элементами ретикулярной структуры, 
более массивными и толстыми стенками камер.

От триасовых видов отличается более круп-
ными размерами (высота камер триасовых видов 
до 4 мм и диаметр до 5 мм) и толстыми выражен-
ными стенками центрального канала и камер 
(у триасовых видов толщина стенок до 0.3 мм).

М а т е р и а л . Четыре экз. из Находкинского 
рифа.

* * *
Автор выражает благодарность и признатель-

ность анонимным рецензентам за уделенное 
внимание и ценные советы и замечания.

Таблица 1. Числовые характеристики Paradeningeria magna sp. nov. Обозначения: Вк – Высота камер; Дв – 
Диаметр ветви; Длв – длина ветви; Дп – диаметр пор; Дцк – диаметр центрального канала; Дш – длина 
шипов; Тс – толщина стенки: нс – наружная стенка, ск – в местах соединения камер, ок – осевого канала; 
Тэ – толщина элементов ткани

№ экз. Длв  
(мм)

Вк  
(мм)

Дп  
(мм)

Дш  
(мм)

Тэ  
(мм)

Тс (мм)
Дцк (мм) Дв  

(мм)нс ск ок
6/26,  
голотип 32 5.2–6.5 0.2 1–1.5 0.25–0.4 0.5–1 0.7–0.8 0.5–0.8 2.3 6–10.5

6/27,  
паратип – – 0.1 – 0.1–0.25 0.5 – 0.4 2 6
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Фиг. 1–3. Paradeningeria magna sp. nov.: 1, 2 – голотип ДВГИ, № 6/26: 1 – продольный срез, фрагмент ветви; 
2 – фрагмент боковой стенки камеры; 3 – экз. ДВГИ, № 6/27, поперечный срез, фрагмент ветви; Южное 
Приморье, Находкинский риф; средняя пермь, кепитенский ярус, зона Stacheoceras orientale. Стрелками 
показаны: а – фораминиферы, б – членики криноидей, в – фрагменты мшанок.
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A New Species of Sphinctozoa (Porifera) Paradeningeria magna sp. nov.  
from Nakhodkinskij Reef (Southern Primorye)

E. N. Malysheva
Federal State Budget Institution of Science Far East Geological Institute,  

Far Eastern Branch of the Russian Academy of Sciences, Vladivostok, 690002 Russia

A new species of sphinctozoa Paradeningeria magna sp. nov. is described from the Permian organogenic 
construction Nakhodkinskij Reef from Southern Primorye.

Keywords: sphinctozoa, Permian, Southern Primorye
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НОВЫЙ ВИД РОДА LEKISKOCHITON (MOLLUSCA, POLYPLACOPHORA) 
ИЗ НИЖНЕПЕРМСКИХ РИФОГЕННЫХ ИЗВЕСТНЯКОВ ШАХТАУ 

(ЮЖНОЕ ПРЕДУРАЛЬЕ)
© 2024 г. А. В. Мазаев*
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Древний обитатель раннепермского рифа Шахтау, хитон из отряда Lepidopleuridae, описан как 
Lekiskochiton crassus sp. nov. Это один из немногих видов палеозойских хитонов, описанных в России, 
и  первый из Предуралья. Новый вид представлен хвостовым и  четырьмя промежуточными щитка-
ми одной очень крупной особи, обнаруженной в рифогенных карбонатах ассельского яруса. Другие 
разрозненные щитки были найдены в том же рифогенном массиве в сакмарском ярусе. Все они со-
хранились в виде отпечатков. Форма щитков частично реконструирована. Впервые показаны морфо-
логические различия промежуточных щитков одной особи этого рода. L. crassus sp. nov. – это второй 
вид рода Lekiskochiton, который ранее достоверно был известен только по типовому виду из средней 
перми Техаса. Находка нового вида увеличивает интервал существования рода примерно на 19 млн 
лет. В комплексе полиплакофор Шахтау, кроме рода Lekiskochiton, предварительно определены такие 
роды, как Gryphochiton, Ochmazochiton, и Pterochiton, что свидетельствует о биогеографических свя-
зях раннепермского Уральского пролива с морскими бассейнами Северной Америки.

Ключевые слова: Polyplacophora, род Lekiskochiton, нижняя пермь, Южное Предуралье

DOI: 10.31857/S0031031X24030035   EDN: EPPURR

Данных о  палеозойских полиплакофорах 
России ничтожно мало, они исчерпываются 
всего двумя таксонами. Э. Эйхвальд (Eichwald, 
1860) определил один экземпляр из нижнего 
карбона Боровичей (Ленинградская обл.) как 
Helminthochiton priscus (Münster, 1839). Вто-
рой таксон – Pterochiton klasmensis Barskov et 
Morozov, 1996 – был описан из верхнего карбо-
на Подмосковного бассейна (Барсков, Морозов, 
1996). В то же время контрольный список пале-
озойских полиплакофор, составленный А. Сми-
том и Р. Хором (Smith, Hoare, 1987), включает 
в  себя 74  таксона для интервала кембрий–де-
вон и 73 таксона – для интервала миссисипий–
пермь. В  настоящее время число таксонов 
позднепалеозойского интервала заметно уве-
личилось, благодаря многочисленным исследо-
ваниям, проведенным Хором и его соавторами.

В предлагаемой статье описан новый вид поли-
плакофор – Lekiskochiton crassus sp. nov. Изучен-
ный материал представляет незначительную часть 
коллекции полиплакофор, которая была собрана 

автором в Предуралье в раннепермском рифоген-
ном массиве Шахтау (Башкортостан, примерно 
13 км восточнее г. Стерлитамак, пограничные от-
ложения ассель/сакмара). Комплекс полиплако-
фор Шахтау отличается высоким разнообразием 
и включает в себя множество видов, принадлежа-
щих таким родам, как Lekiskochiton Hoare et Smith, 
1984, Gryphochiton Gray, 1847, Ochmazochiton 
Hoare et Smith, 1984, Pterochiton (Carpenter MS) 
Dall, 1882 и каких-то еще не описанных таксонов, 
рангом выше вида. В целом комплекс полипла-
кофор, обнаруженный в Шахтау, свидетельствует 
о биогеографических связях с ранне- и средне-
пермскими бассейнами Северной Америки.

Ранее род Lekiskochiton был известен по 
единственному виду – L. fornicis Hoare et Smith, 
1984 из средней перми Техаса. Хор (Hoare, Smith, 
1984, с.  95) включил в  состав этого рода еще 
один вид из карбона Англии – Chiton? cordastus 
Kirkby, 1859. Этот вид известен только по проме-
жуточным щиткам и, возможно, одному голов-
ному щитку (Kirkby, 1859; Kirkby, Young, 1867, 
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табл. 16, фиг. 10). Однако из-за отсутствия хво-
стового щитка и высокой степени морфологиче-
ского сходства промежуточных щитков многих 
родов родовая принадлежность вида Дж. Кирк-
би не может быть точно определена. Описанный 
здесь вид является вторым и  самым крупным 
представителем этого рода. Впервые для рода 
Lekiskochiton показано закономерное изменение 
морфологии промежуточных щитков в зависи-
мости от их положения (номера).

В работе используется терминология, приня-
тая Э. Швабе (Schwabe, 2010).

Материал хранится в отделе научной органи-
зации фондов Палеонтологического ин-та им. 
А.А. Борисяка (ПИН) РАН, колл. № 5538.

МАТЕРИАЛ

Распространение ориктоценозов, богатых 
остатками бентосной фауны, в  рифе Шахтау 
имеет пятнистый характер, и они относительно 
редки (Mazaev, 2019). Массовые сборы окамене-
лостей в этом рифогенном массиве были сделаны 
благодаря двум факторам: интенсивной промыш-
ленной разработке рифа, вскрывшей не менее че-
тырех км уступов (суммарная длина трех уступов), 
а также за счет длительности проведения иссле-
дований. За все время полевых работ с 2015 г. по 
2023 г. в карьере Шахтау было обнаружено 17 ме-
стонахождений, из которых были отобраны отпе-
чатки и раковины бентосных моллюсков.

Первые экземпляры хитонов были обнару-
жены в местонахождении № 5538/7. Это место-
нахождение находилось в  ю.-з. части карьера 
на втором уступе (140–155 м), примерно между 
разведочными скважинами №№ 6–67 (Mazaev, 
2019, рис.  7). По данным геологических про-
филей местонахождение датируется ассельским 
ярусом (Mazaev, 2019, рис. 11). Указанный воз-
раст также подтверждается находками крупных 
швагерин. В соответствии с предложенным ра-
нее фациальным зонированием, известняки 
этого местонахождения входят в состав шамо-
велло-кораллово-фузулиновой фации (Коро-
люк, 1985, с. 82). Известняки от светло-бежевых 
до темно-коричневых, очень крепкие, неслоис-
тые, массивные, крупноблочные, мелко-сред-
незернистые, содержат огромное количество 
пустот от выщелоченных биокластов от 0.5 мм 
до нескольких см в диаметре. Пустоты располо-
жены хаотически. Поверхность пустот покрыта 
корками кальцита разной толщины и  доволь-
но часто твердыми пленками окисленных не-
фтяных продуктов. Спорадически встречаются 

скопления отпечатков раковин гастропод, дву-
створок, большое количество брахиопод и ске-
летов мшанок, одиночные и  мелкие колонии 
кораллов, иногда пустоты от наутилусов; массо-
во встречаются мелкие и крупные фузулиниды. 
Отсутствие слоистости и хаотическое положение 
биокластов указывают на высокую степень био-
турбации осадка.

В 2017 г. в этом местонахождении был взят 
блок, из которого в лаборатории были отделе-
ны камнерезным станком отпечатки гастропод, 
многие из которых позднее стали типовыми эк-
земплярами и оригиналами (Mazaev, 2019). Во 
время извлечения одного из таких экземпляров 
было обнаружено три опечатка промежуточных 
щитков описанного здесь вида. Один из них был 
поврежден камнерезным станком. Отпечатки 
щитков расположены в известняке друг над дру-
гом: два из них с небольшим смещением, а тре-
тий отпечаток развернут в  противоположном 
направлении (рис. 1, б, в). В этом же блоке было 
найдено еще два щитка, один из которых хво-
стовой. Совместное нахождение щитков (с уче-
том редкости таких находок), их одинаковый 
размерный класс (необычно крупный размер) 
дают все основания полагать, что все они при-
надлежали одному животному.

Другие четыре щитка нового вида, также 
в  виде отпечатков, были обнаружены в  2021 г. 
в местонахождении № 5538/10. Все они принад-
лежали разным животным. В этом местонахожде-
нии вскрыты известняки стерлитамакского гори-
зонта сакмарского яруса, которые в соответствии 
с фациальным зонированием Шахтау относятся 
к фации палеоаплизиновых биогермов (Королюк, 
1983, с. 92). Описание и уточненное положение 
этого местонахождения приведены в  одной из 
недавних работ (Бяков, Мазаев, 2023), где номер 
местонахождения указан с префиксом 5876 (но-
мер коллекции пермских двустворок ПИН РАН).

МЕТОДИКА ИЗУЧЕНИЯ

Экземпляры описанного вида представлены 
отпечатками в известняке (рис. 1–6). На неко-
торых из них наблюдается биоморфоза кальцита 
по тегментуму, при этом артикуламентум всегда 
полностью растворен. Тегментум замещен либо 
целиком (рис.  6), либо фрагментарно (рис.  3, 
б6–б9, центральная часть югальной области).

Экземпляры из местонахождения № 5538/7 
были изучены с  помощью микротомографа 
Neoscan с использованием программы CTvox64. 
Изображения получены путем инвертирования. 
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заполнялись под бинокуляром содой и заливались 
клеем. После склейки отпечатков вентральной 
и дорсальной сторон щитков они были зачищены 
под бинокуляром от корок кристаллов кальцита 
с использованием игл от шприца. Острие иглы до-
вольно мягкое и быстро тупится, однако ее косой 
срез может быть успешно использован как микро-
скопический нож или шпатель.

Слепки изготавливались из стоматологи-
ческого латекса средней вязкости. Пигмента-
ция латекса осуществлялась путем добавления 
сажи до достижения черного цвета. Последую-
щее нанесение хлористого аммония на поверх-
ность слепка дает превосходный результат в виде 
резкого увеличения контраста тонких деталей. 
Наилучший эффект достигается при опыле-
нии тонким слоем, когда экземпляр становит-
ся светло-серым. Для равномерного нанесения 
хлористого аммония использовалась стеклянная 
колба с отверстием и аквариумный компрессор. 
Изображения экземпляров были сделаны с по-
мощью фотоаппарата Nikon Z6, объектив Nikon 
60mm f/2.8G ED AF-S Micro-Nikkor, и  про-
граммного обеспечения Heliсon Ltd ©.

В результате описанных манипуляций были 
получены вполне удовлетворительные изобра-
жения отпечатков из изготовленных латексовых 
слепков двух щитков (рис. 2, б; 3, б).

Паратип ПИН, № 5538/7-293, содержащий 
отпечатки трех щитков, также был разобран по 
трещинам, а поверхности отпечатков были за-
чищены от корок кристаллов кальцита. Фраг-
менты были склеены не полностью, с  учетом 
возможности снятия слепков из латекса. К со-
жалению, после того, как этот экземпляр был 

“раскрыт” с  помощью шпателя по трещинам, 
часть его фрагментов была утрачена, поскольку 
они состояли из тончайших, около 0.5 мм, ку-
сочков крепкого, но очень хрупкого (подобно 
стеклу) известняка. В результате были получе-
ны фотографии щитков и самих отпечатков, ко-
торые, с одной стороны, имеют меньшую пло-
щадь (либо из-за утраченных частей, либо из-за 
невозможности извлечь из узкой полости сле-
пок целиком), однако, с другой стороны, они 

Рис. 1. Lekiskochiton crassus sp. nov., паратип ПИН, № 5538/7-293, ×2.5, тонкими линиями показаны реконструированные 
очертания щитков: а – щиток IV: a1–a4 – латексовый слепок дорсальной поверхности: a1 – наклонный вид спереди, a2 – 
вид сзади, a3 – вид справа, a4 – вид сверху; a5, a6 – отпечаток вентральной поверхности: a5 – вид сверху, a6 – вид справа 
(реконструировано с использованием фиг. a3); a7, a8 – латексовый слепок вентральной поверхности: вид снизу, вид спе-
реди; a9–a11 – томография: a9 – вид с дорсальной стороны, a10 – вид спереди, a11 – вид с вентральной стороны; б – один 
из фрагментов, видны отпечатки вентральных поверхностей щитков IV, V и VI (для демонстрации положения щитка V, 
вентральная поверхность щитка IV показана фрагментарно); в – фрагмент томографии паратипа ПИН, № 5538/7-293, 
изображение инвертировано; Башкортостан, карьер Шахтау, местонахождение № 5538/7; ассельский ярус. Шкала 5 мм.

Результаты томографии голотипа и  экз. ПИН, 
№ 5538/7-292 оказались непригодными для ис-
следований, поскольку поверхности отпечатков 
частично или полностью были покрыты корками 
кристаллов кальцита, имеющих ту же плотность, 
что и вмещающий известняк. Результаты томо-
графии паратипа ПИН, № 5538/7-293 оказались 
более успешными, однако поверхности отпечат-
ков щитков в этом экземпляре, хоть и в меньшей 
мере, но также были частично покрыты корка-
ми кристаллов кальцита. Поэтому тонкие дета-
ли щитков на томографии наблюдаются только 
частично или не наблюдаются вовсе, сливаясь 
с объемом вмещающей породы. Так, на двух щит-
ках периферия заднего края и латеральных краев 
отсутствует или просматривается частично (рис. 1, 
a9, a11; 2, a12, a13); на третьем щитке, поврежден-
ном камнерезным станком, не просматривается 
передний край югальной области (рис. 3, a5).

После того, как были получены результаты 
томографии, поверхности отпечатков голотипа 
и экз. ПИН, № 5538/7-292 были подготовлены 
для снятия слепков из латекса. Микритизиро-
ванный известняк этого блока содержит огром-
ное количество мелких и крупных пустот от вы-
щелоченных биокластов, а  также пересекается 
многочисленными микротрещинами. Поэтому 
много фрагментов на отпечатках было утраче-
но уже в тот момент, когда образец раскалывал-
ся молотком до обнаружения самих отпечатков. 
Микритизированные известняки Шахтау обычно 
раскалываются с образованием раковистого из-
лома, идущего в непредсказуемом направлении. 
Поверхности излома известняка и сложно искри-
вленной периферии щитков хитонов, как правило, 
не совпадают. Отпечатки дорсальной и вентраль-
ной поверхностей щитка, пригодные для дальней-
шего снятия слепков, были получены в результа-
те отламывания кусочков от одной части образца 
и подклеивания к противоположной части. Отла-
мывание и соединение кусочков осуществлялись 
под бинокуляром с использованием тонкого ал-
мазного диска и пневматического инструмента, 
а также клея на основе цианокрилатов. Полости 
от утраченных фрагментов, при необходимости, 
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демонстрируют скульптурные элементы, нераз-
личимые на томографии. Для того, чтобы полу-
чить представление об истинной форме каждо-
го щитка, в программах CorelDRAW и Photoshop 
были выполнены рисунки со всех полученных 
изображений и сопоставлены в едином масшта-
бе. Линии обвода контуров щитков, показан-
ные на всех рисунках, являются усредненным 
результатом таких сопоставлений. В  качестве 

“маркерных точек” использовались такие па-
раметры как половина ширины щитка, половина 
расстояния между апофизами. Из-за изогнутой 
ногтевидной формы такой параметр, как длина 
щитка (тегментума), не использовался. Это свя-
зано с тем, что даже при незначительном пово-
роте в саггитальной плоскости проекция высоты 
будет изменяться. В то же время, найти общую 

“константу” для положения щитков “вид сверху” 
или “вид снизу” не представляется возможным. 
При построении линий обвода контура щитков 
учитывались также формы линий роста, строе-
ние заднего края и строение латеральных краев 
на целых отпечатках щитков из местонахожде-
ния № 5538/10 (рис. 4, 6).

Система класса Polyplacophora дана по 
Б.И. Сиренко (Sirenko, 2006).

К Л А С С  POLYPLACOPHORA
П О Д К Л А С С  LORICATA

О Т Р Я Д  LEPIDOPLEURIDA
П О Д О Т Р Я Д  CYMATOCHITONINA

СЕМЕЙCТВО LEKISKOCHITONIDAE SMITH ET HOARE, 1987

Род Lekiskochiton Hoare et Smith, 1984

Т и п о в о й  в и д  –  Lekiskochiton fornicis 
Hoare et Smith, 1984, средняя пермь Техаса.

З а м е ч а н и я .  Хор и Смит установили этот 
род со следующим диагнозом: “Small (?5 cm) 
polyplacophorans. Head valve possibly narrowly 
triangular with a prominent apex. Intermediate valves 
subtriangular, low-arched with prominently raised 
jugal area and small jugal sinus. Tail valve elongately 
subtriangular with an arched posterior margin. 

Insertion plates lacking” (Hoare, Smith, 1984, с. 93). 
В состав рода, кроме типового вида, Хор и Смит 
включили Chiton? сordatus Kirkby, 1859. Однако, 
для уверенного размещения этого вида в соста-
ве Lekiskochiton необходимы дополнительные 
данные. Орнаментация промежуточных щитков 
L. fornicis и  Chiton? сordatus резко отличается, 
а  строение хвостового щитка последнего вида 
неизвестно, однако основным признаком рода 
Lekiskochiton является как раз его строение (см. 
также Schwabe, 2010, c. 181). Хвостовой щиток 
Lekiskochiton, как и хвостовые щитки Acutichiton 
Hoare, Sturgeon et Hoare, 1972 и Arcochiton Hoare 
et Sturgeon, 1976, имеет терминальное положе-
ние мукро, но отличается отсутствием гипоти-
ха (завернутых внутрь заднего и  боковых кра-
ев щитка) и арковидным продольным изгибом 
задней части (при наблюдении хвостового щит-
ка сзади проекция латеральных краев образует 
арку с мукро в вершине). Промежуточные щит-
ки Lekiskochiton, наоборот, почти не имеют зна-
чимых отличий от некоторых видов других ро-
дов: Helmichiton girtyi (Hoare, Smith, 1984, рис. 7, 
A), Gryphochoton distinctus (Hoare et al., 2002, 
рис. 2.10–2.12), Acutichitonn gracilis (Hoare et al., 
2002, рис. 3.18, 3.19) и пр.

Строение головного щитка видов рода 
Lekiskochiton неизвестно.

Размеры экземпляров L. crassus sp. nov. пре-
восходят типовые экземпляры L. fornicis более 
чем втрое, однако основные признаки строения 
щитка VIII, перечисленные в оригинальном ди-
агнозе рода, не оставляют сомнений в родовом 
определении нового вида.

Lekiskochiton crassus Mazaev, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а  crassus лат. – толстый, 
из-за толщины щитков в югальной области.

Го л о т и п  – ПИН, № 5538/7-294, отпечаток 
дорсальной и латеральной поверхности хвостово-
го щитка; Башкортостан, Шахтау, местонахожде-
ние № 5538/7; нижняя пермь, ассельский ярус.

О п и с а н и е  (рис. 1–6). Головной щиток не 
сохранился. Промежуточные щитки крупные, 

Рис. 2. Lekiskochiton crassus sp. nov., ×2.5, тонкими линиями показаны реконструированные очертания щитков: a – пара-
тип ПИН, № 5538/7-293, щиток V: a1–a4 – отпечаток вентральной поверхности: a1 – вид спереди, a2 – вид сверху, a3 – вид 
сзади, a4 – вид слева, тонкой линией показано положение дорсальной поверхности (реконструировано с использованием 
фиг. a7); a5, a6 – латексовый слепок вентральной поверхности: вид снизу, вид сзади; a7–a9 – латексовый слепок дорсаль-
ной поверхности: a7 – вид справа, a8 – вид спереди, a9 – вид сверху; a10–a13 томография: a10 – вид спереди, a11 – вид сзади, 
a12 – вид с дорсальной стороны, a13 – вид с вентральной стороны; б – экз. ПИН, № 5538/7-292, промежуточный щиток 
II: b1 –латексовый слепок вентральной поверхности; b2, b3 – отпечаток вентральной поверхности: вид сзади, вид сверху; 
b4 – латексовый слепок дорсальной поверхности; Башкортостан, карьер Шахтау, местонахождение № 5538/7; ассельский 
ярус. Шкала 5 мм.
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5 мм

Рис. 3. Lekiskochiton crassus sp. nov., ×2.5, тонкими линиями показаны реконструированные очертания щитков: a – пара-
тип ПИН, № 5538/7-293, щиток VI: a1–a3 – латексовый слепок дорсальной поверхности: a1 – вид спереди, a2 – вид справа, 
a3 – вид сверху; a4, a5 – томография: a4 – вид спереди, a5 – вид с вентральной стороны; б – голотип ПИН, № 5538/7-294, 
щиток VIII: б1–б4 – латексовый слепок дорсальной поверхности: б1 – вид сверху, б2 – вид справа, б3 – вид сзади, б4 – вид 
слева; б5 – латексовый слепок вентральной поверхности;  б6–б9 – отпечаток вентральной поверхности: б6 – вид сверху,  
б7 – вид справа, б8 – вид сзади, б9 – вид слева; Башкортостан, карьер Шахтау, местонахождение № 5538/7; ассельский ярус. 
Шкала 5 мм.
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в югальной области очень массивные, сердцевид-
ные; задний край V-образный, с терминальной 
макушкой, латеральные края длинные, почти па-
раллельные, прямые или слабовыпуклые. Тегмен-
тум умеренно выпуклый в продольном сечении; 
в поперечном сечении в передней части высокий 
и округлый, в задней части низкий, килеватый. 
Четкое разделение на югальное поле и латераль-
ные поля на дорсальной поверхности отсутствует. 
Боковые склоны почти прямые или слабовыпу-
клые.  Тегментум  орнаментирован  четкими  ко-
маргинальными канавками, которые в передней 
части и вдоль краев латеральных склонов образу-
ют резкие и глубокие морщины. Последние обра-
зуют резкие зазубрины на заднем крае и на задней 

части латеральных краев. Тонкая скульптура со-
стоит из мелких бугорков, плотно прижатых друг 
к другу, числом около 12 на один мм. Югальный 
синус очень широкий и мелкий на щитке II, од-
нако на каждой последующем щитке его глубина 
увеличивается, а ширина уменьшается. Угол V-об-
разного заднего края на щитке II около 115°, на 
щитках IV–VI около 110°, на щитке VII около 90°. 
Длина тегментума щитков II–VI почти равна ши-
рине, однако длина тегментума щитка VII заметно 
превышает его ширину. Апофизы массивные, уз-
кие и длинные, широко разделенные. Расстояние 
между  апофизами равномерно уменьшается  от  
щитка II к щитку VIII. Хвостовой щиток вытянут 
в длину,  субтреугольный,  мукро терминальное.  

5 мм

5 мм

Рис. 4. Lekiskochiton crassus sp. nov.: а – экз. ПИН, № 5538/10-396, щиток VII, ×2.5: a1, a2 – отпечаток вентральной поверх-
ности: вид слева, вид сверху; a3 – латексовый слепок фрагмента латеральной поверхности, положение фрагмента показано 
стрелками на фиг. a2; a4 – латексовый слепок отпечатка вентральной поверхности; a5 – реконструкция очертаний щитка, 
вид с вентральной стороны; б – экз. ПИН, № 5538/10-551, щиток VIII, ×6: б1–б3 латексовый слепок фрагмента дорсальной 
поверхности: б1 – вид слева, б2 – вид сзади, б3 – вид сверху; б4–б6 – отпечаток вентральной поверхности: б4 – вид сверху, 
б5 – вид справа, б6 – вид сзади; б7 – латексовый слепок вентральной поверхности; Башкортостан, карьер Шахтау, место-
нахождение № 5538/10; сакмарский ярус, стерлитамакский горизонт. Шкала 5 мм.
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Отношение длины к ширине 1.2. Тегментум сла-
бовыпуклый в продольном сечении и резко арко-
видный, почти килеватый в поперечном сечении. 
Края боковых склонов в плане умеренно выпу-
клые; передний край почти прямой, с небольшим 
округлым выступом в передней части югального 
поля.  Югальная область  выражена только в ре-
льефе, отделена от латеральной области слабыми 
и очень мелкими продольными желобками, сла-
бовогнутыми в сечении.  Тегментум орнаменти-
рован довольно резкими комаргинальными ка-
навками, которые вдоль краев боковых склонов 
образуют резкие и глубокие морщины, переходя-
щие в задней части в зазубренный край. Апофизы 
широко разделенные, массивные и узкие.

Р а з м е р ы  в   м м  и   о т н о ш е н и я  (замеры 
сделаны по двум параметрам: длина и ширина 
тегментума. Замеры, сделанные по реконструи-
рованным линиям обвода тегментума, помече-
ны звездочкой):

№  Номер 
щитка Длина ширина длина/

ширина
5538/7-292 II 18.4* 18.7 0.98
5538/7-293 
паратип IV 21.9* 22.5* 0.97

5538/7-293 
паратип V 21.2* 22,2 0,95

5538/7-293 
паратип VI 25.1* 21.1* 1.19

5538/7-294 
голотип VIII 22.5 17.8 1.26

5538/10-396 VII 17.9* 15.7 1.14
5538/10-506 VI 16.5* 14.7 1.12
5538/10-551 VIII 7.5 5.7 1.32

Рис. 5.  Нумерация щитков Lekiskochiton crassus  sp.  nov., 
показаны реконструированные очертания щитков, ×1.5:  
a – экз. № 5538/10-506, щиток VI; б – экз. ПИН, № 5538/10-396,  
щиток  VII;  в – экз.  ПИН,  №  5538/7-292,  щиток  II;   
г1–г3 – паратип ПИН, №  5538/7-293:  г1 – щиток IV, г2 – щиток V,  
г3 – щиток VI; д – голотип ПИН, № 5538/7-294, щиток  VIII.

Рис. 6. Lekiskochiton crassus sp. nov., экз. ПИН, № 5538/10-506, 
форма сохранности промежуточного щитка: a – латексовый 
слепок поперечного  скола  со  стороны дорсальной поверх-
ности: вид сверху, вид справа, вид сзади; ×2.5, шкала 5 мм;  
б1 – поперечный скол со стороны дорсальной поверхности, 
×2.5, показаны участки биоморфозы кальцита по тегментуму, 
увеличенные на фиг. в–е; б2 – поперечный скол со стороны 
вентральной поверхности с биоморфозой кальцита по тегмен-
туму, ×2.5; в–е – увеличенные фрагменты биоморфозы каль-
цита по тегментуму на отпечатке дорсальной поверхности, ×20, 
шкала 1 мм: в – тонкая скульптура на краю латерального поля, 
просвечивающая сквозь корку кальцита; г – столбчатая струк-
тура на поперечном сколе биоморфозы кальцита по тегменту-
му на границе латерального поля и отпечатка артикуламентума;  
д – столбчатая структура на продольном сколе биоморфозы 
кальцита  по  тегментуму  в  передней  части  югальной  обла-
сти; е – столбчатая структура на поперечном сколе биомор-
фозы кальцита по тегментуму в центральной части югальной 
области;  Башкортостан,  карьер  Шахтау,  местонахождение  
№ 5538/10; сакмарский ярус, стерлитамакский горизонт.
Обозначения: бтг  – биоморфза кальцита по тегментуму,  
оар – отпечаток растворенного артикуламентума.
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С р а в н е н и е . L. crassus sp. nov. отличается от 
L. fornicis Hoare et Smith, 1984 более широким 
хвостовым щитком по отношению к его длине, 
более пологим углом наклона латеральных об-
ластей, а также более низким и арковидным за-
дним краем. Промежуточные щитки нового вида 
более широкие, югальная область почти не вы-
ражена в рельефе.

З а м е ч а н и я .  На основе различий в  раз-
мерах и  форме щитков из местонахождения 
№ 5538/7 предлагается их возможная нумерация. 
Промежуточный щиток экз. ПИН, № 5538/7-292 
(рис. 2, б1) отличается минимальной длиной по 
отношению к ширине, минимальным югальным 
синусом (очень широким и мелким, его рекон-
струкция сделана на основе форм линий роста). 
Расстояние между апофизами максимальное, 
в то время как у хвостового щитка это расстояние 
минимальное. Резонно предположить, что это 
щиток II. В таком случае нумерация трех проме-
жуточных щитков паратипа ПИН, № 5538/7-293, 
расположенных в породе один над другим (рис. 1, 
б, в), может соответствовать одному из порядков: 
III–V, IV–VI или V–VII. Верхний из них, как по-
казано на рис. 5, г1, обладает примерно таким же 
расстоянием между апофизами, как на щитке II. 
Отличия в остальных признаках свидетельствуют 
о том, что между верхним щитком и щитком II 
должен был размещаться как минимум еще один. 
С другой стороны, щиток, развернутый в пара-
типе в противоположную сторону от остальных 
двух (рис. 1, б, в) имеет довольно широко рас-
ставленные апофизы по сравнению с хвостовым 
щитком (рис. 5, г3). Кроме того, экземпляр из 
местонахождения № 5538/10 демонстрирует мак-
симально сближенные апофизы (рис. 5, б), и он 
может быть щитком VII. Таким образом, проме-
жуточные щитки паратипа, скорее всего, отве-
чают порядку IV–VI (рис. 5, г). В предложенном 
ряду наблюдаются последовательные изменения 
угла V-образного заднего края от 115° на щитке II 
до 90° на щитке VII, увеличение их килеватости 
в направлении к хвостовому щитку, а также за-
кономерное изменение ширины щитков с макси-
мальной шириной в средней части тела (рис. 5).

В  коллекции имеется еще один хвосто-
вой щиток (экз. ПИН, № 5538/10-551; рис.  4, 
б), который более чем вдвое меньше голотипа 
и  отличается высотой отпечатка вентральной 
поверхности (рис.  4, б6). Однако углы накло-
на латеральных поверхностей этих экземпля-
ров сопоставимы между собой. Наблюдаемая 

изменчивость, вероятно, объясняется возраст-
ными изменениями, в т. ч., непропорциональ-
ным увеличением толщины тегментума.

Один из промежуточных щитков описанного 
вида отличается формой сохранности: артикула-
ментум растворен, а тегментум замещен кальци-
том. Замещение кальцита по тегментуму имеет 
избирательный характер (рис. 6). Кальцит пред-
ставлен мелкими зернами (отдельными кристал-
лами), аранжированными в столбчатые структу-
ры. Артикуламентум, очевидно, был очень тон-
ким, однако в области роста апофизов он был 
развит почти на всю толщину щитка, т. к. после 
его растворения на продольном сколе с дорсаль-
ньнй стороны остались два конических желобка. 
Желобки начинаются у макушки заднего края 
и  увеличиваются вплоть до терминальных ча-
стей апофизов (рис. 6, б1, оар). Утолщения арти-
куламентума разбивают тегментум на югальную 
и латеральные области. Это разделение наблю-
дается только на продольном сколе щитка, но 
не наблюдается на отпечатках дорсальной по-
верхности остальных экземпляров. Столбчатая 
структура биоморфозы кальцита по тегментуму 
(рис. 6, г, е) развивалась, повторяя структуру ра-
ковины. На продольном изломе в передней ча-
сти югальной области торцевые части кальцито-
вых столбиков аранжированы в пересекающиеся 
дуги (рис. 6, д). С такой же частотой (примерно 
12 штук на один мм) столбики располагаются на 
периферии латерального поля, где сквозь них 
(из-за частичной прозрачности скола кальцита) 
просматривается рисунок скульптуры дорсаль-
ной поверхности (рис. 6, в, показано стрелкой). 
Если эта скульптура была образована бугорками, 
то они располагались очень плотно друг к другу, 
практически без промежутков, около 12 штук на 
один мм.

На продольном сколе тегментума, а также на 
отпечатке растворенного артикуламентума хо-
рошо видны зоны роста щитка (рис. 6, б1). Не 
менее отчетливо они видны на слепке из латекса 
(рис. 6, a). Прирост щитка шел вдоль переднего 
и латеральных краев (рис. 6, a2).

Р а с п р о с т р а н е н и е .  Южное Предуралье, 
риф Шахтау, нижняя пермь, верхняя часть ас-
сельского яруса и сакмарский ярус.

М а т е р и а л .  Всего 8 экз.: местонахождение 
№ 5538/7 – голотип, паратип ПИН № 5538/7-293 
(отпечатки трех промежуточных щитков в одном 
куске известняка) и еще 2 экз.; местонахождение 
№ 5538/10 – 4 экз.
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А  New Species of the Genus Lekiskochiton (Mollusca, Polyplacophora)  
from the Lower Permian Reef Limestones of Shakhtau (Southern Cisuralia)

A. V. Mazaev
Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences,  

Moscow, 117647 Russia

A new Early Permian Shakhtau reef dwelling lepidopleurid chiton is described as Lekiskochiton crassus sp. 
nov. This is one of the few Late Paleozoic chitons described in Russia and the first from the Cisuralia. The 
new species is represented by the tail valve and four intermedial valves belonging to one large animals, which 
was found in the reef carbonates of the Asselian Stage. Other scattered valves of a new species were found in 
younger sediments of this reef massif, in the Sakmara Stage. All of them are preserved as imprints. The shape 
of the valves has been partially reconstructed. The morphological differences in the intermedial plates of one 
individual of the genus are shown for the first time. L. crassus sp. nov. is the second species of the genus, which 
was previously reliably known only from the Middle Permian of Texas by the type species only. The discovery 
of a new species increases the time range of existence of the genus approximately on 19 million years. In the 
Shakhtau polyplacophoran assemblage, in addition to the genus Lekiskochiton, the following genera have been 
previously identified: Gryphochiton, Ochmazochiton and Pterochiton, which indicates stable biogeographical 
connections of the Early Permian Ural Strait with the sea basins of North America.

Keywords: Polyplacophora, genus Lekiskochiton, Lower Permian, Southern Cis-Urals
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В результате детального изучения поперечных сечений наиболее древних (позднепермских) предста-
вителей рода Otoceras Griesbach (O. concavum Tozer) из основания некучанской свиты верховьев р. 
Восточная Хандыга Южного Верхоянья выяснены особенности изменения в онтогенезе формы их ра-
ковин. Определены тенденции изменения основных показателей раковины в процессе ее роста, вы-
явлена цикличность сужения и расширения раковины, установлена последовательность изменения 
формы сечения оборота. Прослежено формирование килей и возникновение трикаринатной формы 
вентральной стороны. Определение преобразований формы раковины в онтогенезе O. concavum спо-
собствует диагностике мелкорослых отоцерасов и может послужить основой для последующей ре-
конструкции морфогенетического развития семейства Otoceratidae. Установленная на средней стадии 
онтогенеза пентакаринатная форма внешней части оборота может являться признаком, унаследован-
ным от предка – рода Avushoceras Ruzhencev. 

Ключевые слова: аммоноидеи, цератиты, Otoceras, онтогенез, морфология, терминальная пермь, чан-
синский ярус, Верхоянье
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ВВЕДЕНИЕ

Длительное время нижняя граница триасовой 
системы и индского яруса фиксировалась по по-
явлению в разрезе представителей рода Otoceras 
Griesbach (Diener, 1897; Spath, 1935; Попов, 1956; 
Tozer, 1994; Dagys, Ermakova, 1996 и др.). В Бо-
реальной области (Арктическая Канада и Вер-
хоянье) в основании триаса выделялись зоны 
Otoceras concavum и Otoceras boreale (Tozer, 1967; 
Дагис и др., 1986; Дагис, Ермакова, 1993), а в Те-
тической (Гималаи) – Otoceras woodwardi (Diener, 
1912). Учитывая тот факт, что время существо-
вания рода Otoceras в масштабе геологической 
летописи было незначительным (Tozer, 1989), 
находка даже неопределимого до вида отоцера-
са с большой уверенностью позволяла относить 
вмещающие отложения к базальной части ниж-
него инда. Однако утверждение нового страто-
типа нижней границы индского яруса (Yin et al., 
2001) привело к тому, что вертикальное распро-
странение рода Otoceras стало соответствовать 
верхам перми и  низам триаса. Обсуждаемый 

род вместо сугубо раннеиндского таксона стал 
транзитным, пережившим пермско-триасовый 
рубеж. Таким образом, зона O. concavum и ниж-
няя часть зоны O. boreale были перемещены 
в  чансинский ярус верхней перми, а  верхняя 
часть зоны O. boreale осталась в индском ярусе 
нижнего триаса (Ogg, 2004). Эти представления 
о возрасте указанных зональных стратонов у со-
ставителей регулярных изданий “Geologic Time 
Scale” сохранились и поныне.

Для выяснения положения границы перми 
и триаса в Южном Верхоянье были определены 
изменения изотопного состава органического 
углерода в разрезе пограничных пермско-три-
асовых отложений в правобережье р. Сеторым 
(Захаров и др., 2014; Бяков и др., 2016). Соглас-
но этим данным, в 5 м выше подошвы некучан-
ской свиты проявляется первый отрицательный 
экскурс, сопоставляемый с  первыми миниму-
мами значений δ13Ccarb и δ13Corg, ранее установ-
ленными на границе перми и  триаса многих 
регионов (Захаров и др., 2015). Это послужило 
важным доводом в  проведении P–T границы 
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в низах некучанской свиты возле границы зон 
O. concavum и O. boreale (Ядренкин и др., 2020; 
Zakharov et al., 2020).

Следовательно, для обособления пермских 
и триасовых отложений крайне важна точная диа-
гностика отоцерасов, в особенности O. concavum 
Tozer и O. boreale Spath, являющихся видами-ин-
дексами биостратиграфических подразделений, 
относимых к верхам перми и низам триаса, со-
ответственно. Согласно имеющимся в литературе 
данным (Tozer, 1967, 1994; Dagys, Ermakova, 1996), 
виды O. concavum и O. boreale различаются толь-
ко по форме раковины внешних оборотов (при 
диаметре более 100 мм). Взрослые экземпляры 
первого вида имеют трикаринатную вентраль-
ную сторону, а также уплощенные или вогнутые 
боковые стороны. Последние обороты крупных 
O. boreale характеризуются килеватой вентраль-
ной стороной, плавно переходящей в округлые 
боковые стороны. Также известно, что в морфо-
генезе взрослых отоцерасов, при переходе O. con-
cavum → O. boreale склоны вентральной стороны 
становятся более крутыми (Tozer, 1967). Однако 
различия между этими видами на внутренних 
и средних оборотах установлены не были. Онто-
генез формы раковины O. boreale в общих чер-
тах был реконструирован Ю.Д. Захаровым (1971), 
тогда как для более древнего вида (O. concavum) 
подобные исследования никем не проводились. 
С трудностью диагностики двух указанных выше 
видов мы столкнулись после первых находок мел-
корослых отоцерасов в основании некучанской 
свиты Кобюминской структурно-фациальной 
зоны (Кутыгин и др., 2019), что во многом ини-
циировало детальные онтогенетические иссле-
дования представителей рода Otoceras в Южном 
Верхоянье.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

На протяжении последних лет нами ве-
лись целенаправленные поиски аммоноидей 
в  отоцерасовых слоях верховьев р. Восточная 
Хандыга. В сборах также участвовали Д. Бонд, 
И.В.  Брынько, И.В. Будников, С.С. Бурнат-
ный, А.С. Бяков, И.Л. Ведерников, В.В. Давы-
дов, Ю.Д. Захаров, А.Р. Кутыгин, В.И. Мако-
шин, А.Н. Наумов, А.М. Попов, В.В. Силантьев 
и Е.С. Соболев. Всего обнаружено более 250 экз. 
отоцерасов, из которых на зону O. concavum 
приходится 65  экз. из 13 местонахождений 
(рис. 1). Ключевые разрезы, содержащие аммо-
ноидей зоны O. concavum в Южном Верхоянье, 
рассмотрены в  ряде статей (Dagys, Ermakova, 

1996; Бяков и др., 2018; Davydov et al., 2022; Ку-
тыгин и др., 2023 и др.). Созданная коллекция 
позволяет всесторонне изучить морфологию 
пермско-триасовых отоцерасов. Ниже рассмо-
трены результаты первого этапа исследований, 
посвященного выяснению онтогенетического 
развития важного межрегионального корреля-
тива терминальной части морской перми – вида 
O. concavum.

При изучении морфологии аммоноидей пер-
воочередным является измерение раковин, по-
зволяющее установить пределы изменчивости 
основных показателей. Если выборка представи-
тельная и содержит экземпляры различных эта-
пов индивидуального развития, то по массовым 
замерам можно выявить тенденции изменения 
формы раковины таксона в онтогенезе (Кутыгин, 
2018; Кутыгин, Килясов, 2024, в печати). Одна-
ко многие из обнаруженных в зоне O. concavum 
отоцерасов обладают фрагментарной сохранно-
стью – преимущественно это обломки крупных 
оборотов с  характерной трикаринатной вен-
тральной стороной и вогнутыми или плоскими 
боковыми сторонами. Другая значительная часть 
образцов была исключена из морфометрическо-
го анализа, поскольку заключенные в них отно-
сительно целые раковины при внимательном 
изучении оказались сильно деформированными.

Для выяснения онтогенетических преобра-
зований раковины важным источником данных 
являются сечения, сделанные поперек плоско-
сти навивания оборотов. Для их изготовления 
было отобрано шесть экземпляров, внешне со-
хранивших свою исходную форму. Крупные эк-
земпляры распилены на камнерезном станке, 
а мелкие – при помощи электрического гравера, 
оборудованного тонким диском с алмазным на-
пылением. Поскольку заполненные аргиллитом 
раковины легко разрушаются под воздействием 
воды, предварительно они были пропитаны ци-
аноакрилатом. Разрезанный экземпляр шлифо-
вался на стекле с использованием абразивных 
порошков. По мере приближения сечения к оси 
навивания раковины, образцы регулярно ска-
нировались на планшетном сканере, при этом 
контакт стекла сканера и  плоскости сечения 
раковины смачивался водой. На завершающей 
стадии шлифования внутренние обороты фото-
графировались под микроскопом, оснащенным 
цифровой фотонасадкой.

У трех более узких экземпляров (O. aff. con-
cavum) в поперечных сечениях выявлена силь-
ная сдавленность, произошедшая в  процессе 
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диагенеза вмещающих пород. Из трех раковин 
O. concavum средние обороты в сечении наблю-
даются без искажения формы только у двух. Са-
мые  первые  обороты  и  протоконх  изучить  не  
удалось,  поскольку у всех  шести разрезанных 
образцов они полностью перекристаллизованы 
или вообще отсутствуют.

Изученные аммоноидеи хранятся в Ин-те гео-
логии алмаза и благородных металлов (ИГАБМ) 
СО РАН (колл. № 234).

СТРАТИГРАФИЯ

На  Северо-Востоке  Азии  отложения,  ра-
нее  рассматривавшиеся в качестве  зоны Otoc-
eras, наиболее широко распространены в Юж-
ном  Верхоянье  (Попов,  1956,  1961;  Домохо-
тов,  1960;  Вавилов, 1967;  Архипов, 1974 и др.). 
В  верховьях  р.  Восточная  Хандыга  они  пред-
ставлены  пачками  3–6  нижней  части  неку-
чанской  свиты  и  одноименного  регионально-
го  горизонта  (Килясов,  Кутыгин,  2022).  Око-
ло 98% всех находок отоцерасов приходится на 
пачку  3,  сложенную  темно-серыми  алеврити-
стыми  аргиллитами  и  содержащую  обильные  

карбонатно-кремнисто-глинистые  и  кремни-
стые  конкреции  преимущественно  эллипсои-
дальной  и  лепешковидной  формы.  Большин-
ство аммоноидей обнаружено не в конкрециях, 
а непосредственно в аргиллитах, что во многом 
и объясняет преобладание в коллекции сильно 
деформированных раковин. В послойном опи-
сании, выполненном А.С. Дагисом и др. (1986), 
выделяемая нами пачка 3 обозначалась в каче-
стве слоев 1 и 2 суммарной мощностью 19.5 м. 
Однако  указанная  мощность  является  сильно 
завышенной (Кутыгин,  2021).  Измерения пач-
ки 3 в многочисленных разрезах показали, что 
ее мощность варьирует от 8 м на р.  Кюрбелях 
и  9  м  в  левобережье  р.  Сеторым  до  9.6–10  м  
в правобережье р. Сеторым. Основные находки 
аммоноидей были сделаны в разрезе Суол, рас-
положенном в слиянии ручьев Правый и Левый 
Суол (рис. 2). В этом разрезе пачка 3 имеет мощ-
ность 10 м. Нижние 0.5 м пачки обособляются от 
вышележащей аргиллитовой толщи горизонтом 
огромных (иногда достигающих 1–1.2 м в длину) 
караваеобразных глинисто-известковых конкре-
ций. Этот интервал в басс. р. Восточная Ханды-
га аммоноидеями не охарактеризован, но южнее, 

Рис. 1. Местонахождения с Otoceras concavum Tozer в верховьях р. Восточная Хандыга: 1 – руч. Приютный, 2 – руч. Уступ-
ный, 3 – руч. Верхний, 4 – руч. Базальный, 5 – руч. Правый Суол, 6 – руч. Левый Суол, 7 – руч. Нижний, 8 – руч. Скрыт-
ный, 9 – руч. Инессин, 10 – руч. Николкин Ключ, 11 – руч. Шагали, 12 – руч. Долгочан, 13 – руч. Чертов Брод.
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в бассейне р. Дыбы под караваеобразными кон-
крециями недавно были обнаружены гониатиты 
Paramexicoceras aldanense Popow (Кутыгин, Ки-
лясов, 2022), позволяющие относить рассматри-
ваемую часть разреза к слоям с Paramexicoceras 
aldanense  (Кутыгин и др.,  2023).  Первые пред-
ставители рода Otoceras обнаружены непосред-
ственно над горизонтом караваеобразных кон-
креций (рис. 2) – они отнесены к виду Otoceras 

concavum, по появлению которых (в 0.5 м выше 
основания пачки 3)  определяется подошва од-
ноименной биостратиграфической зоны. Боль-
шинство находок аммоноидей в зоне O. conca-
vum приходятся на интервал 0.5–2.2 м от подош-
вы пачки 3. Выше по разрезу находки единичны, 
а самая высокая из  них в разрезе  Суол прихо-
дится на уровень 4.5 м. Далее наблюдается не-
значительный (4.6–5.3 м) интервал, в котором, 

(n = 118 экз.)

Рис. 2. Распределение аммоноидей в разрезе Суол (местонахождения 5 и 6 на рис. 1).  Обозначения: 1 – аргиллиты,  
2 – песчаники, 3 – карбонатно-кремнисто-глинистые конкреции, 4 – горизонт караваеобразных конкреций, 5 – горизонт 
кремнистых желваков с конхостраками, 6 – интракласты, 7 – аммоноидеи группы Otoceras concavum Tozer, 8 – аммоноидеи 
группы Otoceras boreale Spath.
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несмотря на тщательные многолетние поиски, 
аммоноидеи не обнаружены. На уровне 5.4 м от 
подошвы пачки 3 появляются первые предста-
вители вида O.  boreale  Spath.  Соответственно, 
граница между зонами O. concavum и O. boreale 
проходит в середине пачки 3.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Проведенные  измерения  аммоноидей  из  
зоны O. concavum верховьев р. Восточная Хан-
дыга показали дискретность групп, обладающих 
различной относительной шириной раковины. 
Наиболее широкие экземпляры на диаграмме 
зависимости W/D от D (рис. 3) образуют единый 
кластер и уверенно относятся к виду Otoceras 
concavum  Tozer,  поскольку,  помимо  ширины  
оборотов, обладают и другими признаками, ха-
рактерными для типовых представителей этого 
вида из Арктической Канады (Tozer, 1967) – три-
каринатной вентральной стороной и вогнутыми 
или плоскими боковыми сторонами (табл.  IV, 
фиг.  1,  2).  Вторая,  менее значительная группа 
(O.  aff.  concavum),  обладает  аналогичной фор-
мой вентральной стороны и боковых сторон, но 
резко отличается более узкой раковиной (табл. 
IV, фиг. 3, 4). Ранее, измерив более сотни рако-
вин отоцерасов из нижней части некучанской 
свиты левобережья р. Сеторым, Захаров (1971) 
также разделил их на две группы – с узким и ши-
роким поперечными сечениями. В дальнейшем 
эти группы были описаны как морфы вида O. 
boreale,  которые,  по  мнению Захарова,  могли 

представлять собой женские (morpha A) и муж-
ские  (morpha  B)  особи  (Zakharov,  2002,  2003).  
Для  выяснения  особенностей  онтогенетиче-
ского развития формы раковин второй группы 
(morpha A по Захарову) из зоны O. concavum мы 
разрезали два лучших экземпляра, но в их попе-
речных сечениях выявились серьезные деформа-
ции (рис. 4,  д, е), с которыми, вероятно, и свя-
зано приобретение уплощенной формы. В связи 
с этим, у нас нет уверенности в том, что группа 
наиболее узких раковин не представляет собой 
деформированные  (сдавленные)  экземпляры  
вида O. concavum.

Еще несколько уплощенных с боков раковин 
с округлым умбональным краем и плохо выра-
женной  трикаринатной  формой  вентральной  
стороны отнесены нами к виду Otoceras gracile 
Tozer. Этот редкий вид до сих пор остается сла-
боизученным, а его валидность остается предме-
том для дискуссий (Dagys, Ermakova, 1996).

Из  трех  разрезанных  раковин  O.  concavum 
один экземпляр (рис. 4, в) оказался деформиро-
ванным и в дальнейших онтогенетических ре-
конструкциях не использовался. В поперечных 
срезах двух других экземпляров (рис. 4, а, в) на-
блюдаются хорошо сохранившиеся обороты, по-
зволившие выявить преобразования формы ра-
ковины в онтогенезе. Дополнительное сечение 
крупной жилой камеры (рис. 4, г) представляет 
собой терминальную фазу развития цератита, во 
время которой происходит существенное суже-
ние вентральной стороны, но ее трикаринатная 

Рис.  3.  Основные  измерения  аммоноидей  (а)  и  диаграмма  зависимости  W/D  от  D  у  Otoceras  concavum  Tozer   
и O. aff. concavum Tozer (б). Измерения: D – диаметр раковины, W и H – ширина и высота оборота, U – диаметр умбо.
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форма продолжает сохраняться. К сожалению, 
фрагмокон у этого экземпляра не сохранился.

Измерения  поперечных  сечений  показали  
в онтогенезе O.  concavum устойчивые увеличе-
ние  относительной высоты оборота  (рис. 5,  б) 
и  уменьшение  размера  умбо  (рис.  5,  в).  Отно-
сительная ширина оборота изменяется циклич-
но (рис. 5, а). До фазы максимального сужения 
(D = 5.7 мм) она уменьшается,  а после наблю-
дается интенсивное расширение раковины. До-
стигнув наибольших значений при D = 20–30 мм 
(фаза  максимального  расширения),  в дальней-
шем  раковина  устойчиво  сужается.  Измене-
ние  отношения  ширины  оборота  к  его  высоте  
(рис. 5, г) в онтогенезе изученного вида происхо-
дит синхронно изменению W/D (рис. 5, a).

Рассмотрим особенности изменения формы 
раковин  в  онтогенезе  (рис.  6,  7).  Внутренние  

обороты  O.  concavum  умеренно  эволютные,  
с широкой округлой вентральной стороной и от-
носительно узкими выпуклыми боковыми сто-
ронами. При D = 3.8 мм появляется угловатость 
вентрального  края,  которая  к D = 5.7 мм пре-
образуется в хорошо выраженный вентральный 
киль (рис. 6, а). В фазу максимального сужения 
(D = 5.7 мм) в форме оборота происходит важ-
ное изменение – боковые стороны расширяются 
и слегка уплощаются, а вентральная сторона, на-
против, становится более узкой. При этом наи-
большая ширина наблюдается возле умбональ-
ного края, тогда как ранее она приходилась на 
середину боковых сторон. При D = 12 мм (рис. 6, 
в)  умбональные  стенки  расширяются  и  упло-
щаются, умбональный край становится резким 
и слегка оттянутым, вентральный киль сужает-
ся, вентролатеральный край остается округлым 

Рис. 4. Поперечные сечения раковин Otoceras concavum Tozer (a–г) и O. aff. concavum (д, е): а – экз. № 234/241-1 при  
D = 122 мм, руч. Уступный, обр. 17R1-71-1.1p; б – экз. № 234/370-1 при D = 41 мм, руч. Правый Суол, обр. 22PS‑3-0.5p; в – экз. 
№ 234/250 при D = 24.7 мм, руч. Шагали, обр. 16Dolg2-3-2p; г – экз. № 234/200-3, H = 95 мм, D ~ 190 мм, руч. Левый Суол, 
обр. 16LS‑3-1p; д – экз. № 234/209 при D = 40 мм, там же, обр. 17LS‑3-1.7p; е – экз. № 234/208, D = 81.4 мм, там же, 
16LS‑3-2p; верхняя пермь, чансинский ярус, верхний подъярус, зона Otoceras concavum.
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и  слабовыраженным,  а  сечение  оборота  при-
обретает шлемовидную форму. Трикаринатной 
вентральная  сторона  становится  при  D  =  15–
18 мм. Вначале наблюдаются хорошо выражен-
ный вентральный киль  и отчетливо угловатые 
вентролатеральные края (рис. 6, г, д), затем эти 
края быстро превращаются в вентролатеральные 
кили. При D около 25 мм во внешней зоне боко-
вой стороны появляется невысокий киль (рис. 6, 
з),  который вскоре (к D = 40–45 мм) исчезает. 
Таким образом, в онтогенезе O.  concavum при 
средних размерах раковины имеется непродол-
жительная фаза пентакаринатной формы внеш-
ней  части  оборота  (рис.  7,  г, д).  У  некоторых  

экземпляров между вентролатеральным и боко-
вым килями также имеется промежуточный киль, 
проходящий посередине межкилевой площадки. 
На последних оборотах боковые стороны стано-
вятся очень широкими и отчетливо вогнутыми, 
а вентральная сторона сужается, сохраняя три-
каринатную форму. Области между вентральным 
и вентролатеральным килями постепенно упло-
щаются,  а  сами  кили  (в  особенности  вентро-
латеральные) становятся менее выраженными. 
Однако  у  отдельных  очень  крупных  экземпля-
ров межкилевые площадки остаются вогнутыми, 
а все три отчетливых киля сохраняются до конца 
жизни моллюска (рис. 4, г).

Выявленные  изменения  формы  раковин  
O.  concavum  имеют  сходные  черты  с  изучен-
ным Захаровым (1971)  онтогенезом более мо-
лодого O.  boreale.  Для обоих видов при D не-
многим более 3 мм характерно возникновение 
заостренности  центра  вентральной  стороны,  
которая быстро преобразуется в вентральный 
киль. Согласно Захарову, при D более 7 мм у O. 
boreale  появляются  “боковые”  (вентролате-
ральные) кили, благодаря которым вентральная 
сторона  приобретает  трикаринатную  форму,  
тогда как у наших O. concavum вентролатераль-
ные кили появляются значительно позже, при 
D = 15–20 мм. Это может быть важным отличи-
тельным признаком, разграничивающим перм-
ских и триасовых отоцерасов на юных стадиях 
онтогенеза.  Однако  для  полной  уверенности 
нам необходимы новые детальные исследова-
ния онтогенетических преобразований раковин 
O. boreale.

О ПРОИСХОЖДЕНИИ ОТОЦЕРАСОВ

Решение вопроса о происхождении рода Oto-
ceras  может  пролить  свет  на  проблему  эволю-
ционного развития и палеобиогеографического 
расселения аммоноидей в конце перми.

Изучив представительные коллекции отоце-
ратоидей  из  окрестностей  Джульфы,  В.Е.  Ру-
женцев  (1959)  предположил,  что  предком ото-
церасов  являлся  Prototoceras.  По  его  мнению, 
в момент обособления от араксоцератид отоце-
ратиды приобрели резкое заострение вентраль-
ной стороны и цератитовую зазубренность в ос-
нованиях внутренних лопастей. Позже (Ружен-
цев, 1962) среди позднепермских араксоцератид 
был выделен род Pseudotoceras,  характеризую-
щийся резко заостренной вентральной стороной 
(рис. 8, г,  д)  и рассматривавшийся  в качестве 

Рис. 5. Диаграммы изменения W/D (а), H/D (б), U/D (в) 
и W/H (г) в онтогенезе Otoceras concavum Tozer. Размеры 
раковин:  1 – мельчайшая (D до 5 мм),  2 – очень мелкая 
(D = 5–10 мм),  3 – мелкая (D = 10–20 мм),  4 – средняя 
(D = 20–50 мм), 5 – крупная (D = 50–100 мм), 6 – очень 
крупная  (D  =  100  мм  и  более).  Стрелки,  направленные 
вниз, указывают фазу максимального сужения раковины; 
направленные вверх – фазу максимального расширения 
раковины.
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вероятного предка отоцерасов (Руженцев, 1963; 
Руженцев, Шевырев, 1965).

Однако для решения вопроса о происхождении 
рода Otoceras необходимо учитывать его морфо-
генетическое развитие, о котором до конца 60-х 
гг. прошлого века ничего не было известно. Лишь 
после выделения вида O. concavum, считающегося 
исходным таксоном отоцерасов (Tozer, 1967; Ер-
макова, 2002), стало ясно, что развитие рода про-
исходит по пути изменения вентральной стороны 

взрослых раковин от трикаринатной к заострен-
ной. При этом широкие боковые стороны из во-
гнутых или уплощенных превращаются в отчетли-
во выпуклые. По мнению Е. Тозера (Tozer, 1967), 
O. concavum наиболее близок к джульфинскому 
Araxoceras tectum Ruzhencev, обладающему кры-
шевидной  вентральной  стороной,  вогнутыми  
боковыми сторонами и очень сильно оттянутым 
умбональным  краем.  Если  согласиться  с  род-
ством этих видов, то придется признать наличие 
ряда неизвестных промежуточных форм между 

Рис. 7. Реконструкция онтогенеза раковины Otoceras concavum Tozer: а–д – экз. № 234/370-1; е, ж – экз. № 234/241-1. 
Числа указывают диаметр раковины в мм.

Рис.  6.  Изменение  поперечного  сечения  раковин  Otoceras  concavum  Tozer  в  онтогенезе:  а–е – экз. № 234/370-1;  
ж–л – экз. № 234/241-1. На сечениях показан диаметр раковины в мм.
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араксоцерасами и отоцерасами, уровень развития 
лопастных линий которых разительно отличается 
(Руженцев, 1959, 1962).

Изучив  онтогенез  верхоянских  отоцерасов,  
Захаров  (1971)  сделал  вывод,  что  внутренние  
обороты O. boreale в поперечном сечении труд-
ноотличимы от таковых Vescotoceras parallelum 
(Ruzhencev) и Araxoceras latum Ruzhencev, но при 
этом имеются существенные различия в лопаст-
ных линиях взрослых особей этих таксонов.

Проанализировав  изменение  формы  рако-
вины (преимущественно вентральной стороны 
внешних  оборотов)  представителей  надсемей-
ства  Otoceratoidea,  Ю.  Бандо  построил  ори-
гинальную схему их эволюционного развития 
(Bando, 1973, рис. 2), согласно которой от Vesco-
toceras отделились две филогенетические ветви, 
завершившиеся независимо (параллельно) воз-
никшими видами Otoceras woodwardi Griesbach 
и O. boreale Spath. Предковой формой гималай-
ского вида O. woodwardi этот исследователь счи-
тал вид Pseudotoceras djoulfense (Abich). При этом 
возникновение бореальных отоцерасов связы-
валось  с  видом  Julfotoceras  tarazi  Bando,  кото-
рый рассматривался в качестве промежуточного 
между  Avushoceras  jakowlewi  Ruzhencev  и  Oto-
ceras  concavum  Tozer.  Позднее  Бандо  (Bando,  
1980) уточнил и расширил ранее разработанную 
схему эволюционного развития отоцератоидей. 
Он предположил, что на протяжении джульфин-
ского–раннегрисбахского времени развивалась 
крупная филогенетическая ветвь Avushoceras → 
Prototoceras → Abadehceras → Julfotoceras → Otoc-
eras. При этом в качестве основного эволюцио-
нирующего признака рассматривалось морфо-
генетическое  изменение  формы  вентральной  
стороны.

По  мнению  Ю.Д.  Захарова  и  А.М.  Павлова  
(1986), молодые экземпляры Otoceras boreale по 
форме раковины близки к взрослым представите-
лям рода Avushoceras, а лопастные линии этих ро-
дов имеют общие черты. На этом основании Заха-
ров и Павлов пришли к заключению, что отоцера-
сы произошли не от Julfotoceras, а от Avushoceras.

Как видно из этого краткого обзора, при мно-
гообразии предполагаемых предков рода Otoceras, 
исследователи сходятся в едином мнении – ото-
цератиды отделились от араксоцератид Закавка-
зья. Фундаментально к решению обозначенного 
вопроса подошел Бандо (Bando, 1973, 1980), про-
анализировавший изменение формы вентраль-
ной  стороны  многочисленных  родов  и  видов  
отоцератоидей. Однако главное отличие между 

араксоцератидами и отоцератидами заключает-
ся не в форме раковины, а в разном уровне раз-
вития лопастной линии,  который у последних 
заметно выше (Руженцев,  1962;  Zakharov et al.,  
2020).  Утверждение  Бандо  (Bando,  1973,  1980)  
о том, что Julfotoceras tarazi Bando очень близок 
к  Otoceras  concavum  Tozer,  является  спорным.  
При близких размерах  раковины у последнего 
на  боковой  стороне  оборота  лопастная  линия  
имеет три глубокие лопасти с длинными зубца-
ми  в  основании,  тогда  как  у  первого  (см.  Ban-
do, 1973, табл. 38, 39) глубоких лопастей только 
две, причем их зубцы существенно мельче. Сре-
ди  араксоцератид  по  уровню  развития  лопаст-
ной  линии  наиболее  продвинутыми  являются  
Avushoceras и Pseudotoceras – у них на боковой 
стороне  последних  оборотов  третья  наружная  
(или вторая умбональная) лопасть углубляется, 

Рис.  8.  Форма  раковин  Otoceras  concavum  Tozer  (а,  б), 
Avushoceras jakowlewi Ruzhencev (в), Pseudotoceras djoulfense 
(Abich) (г) и P. armenorum Ruzhencev (д) со стороны устья 
(×0.5): а, б – экз. ИГАБМ, № 234/241–1, реконструкции по 
поперечному сечению (см. рис. 3, а), Южное Верхоянье, 
правобережье  р.  Сеторым,  основание  некучанской  сви-
ты, чансинский ярус, зона Otoceras concavum; в – голотип 
ПИН, № 1425/191, реконструкция по фото (Руженцев, 1962, 
табл. V, фиг. 5), Закавказье, с. Авуш, верхняя пермь; г – экз. 
ПИН, № 1425/93, реконструкция по фото (Руженцев, 1963, 
табл. VI, фиг. 2), Закавказье, Дорашам 2, джульфинский 
ярус; д – голотип  ПИН,  №  1425/92,  реконструкция  по  
фото (Руженцев, 1962, табл. IV, фиг. 5), Закавказье, Веди 2, 
джульфинский ярус. Числа указывают диаметр раковины 
в мм, бк – боковой киль.
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а в ее основании появляются единичные зубцы 
(Руженцев, 1962). При этом в вершине седла, раз-
деляющего вторую и третью наружные лопасти, 
формируется глубокий зубец, наличие которого 
характерно для отоцерасов. В лопастной линии 
Julfotoceras tarazi подобного зубца не заметно.

Сравнивая раковины Pseudotoceras с  древ-
ними отоцерасами (рис.  8), можно заметить 
такие общие черты, как трикаринатная форма 
вентральной стороны с оттянутой центральной 
частью и уплощенность боковых сторон круп-
ной раковины (см. рис. 4, г и 8, г). Однако для 
псевдотоцерасов характерны крутые склоны 
вентральной стороны, тогда как у O. concavum 
они покатые, что не согласуется с трендом из-
менения формы вентральной стороны отоце-
расов, направленным в  сторону увеличения 
крутизны ее склонов. У Avushoceras (рис. 8, в) 
склоны вентральной стороны более покатые, 
чем у O. concavum, что соответствует выше обо-
значенному тренду. Благодаря наличию килей 
на боковых сторонах, взрослые авушоцерасы 
обладают пентакаринатной формой внешней 
части оборота. Установленная на средних обо-
ротах O. concavum кратковременная фаза пен-
такаринатной формы сближает ранних отоце-
расов с авушоцерасами.

Следовательно, по форме раковины к первым 
Otoceras наиболее близок Avushoceras, что хоро-
шо согласуется с  выводами о  происхождении 
отоцерасов, сделанными Захаровым с коллега-
ми (Захаров, Павлов, 1986; Zakharov et al., 2008 
и др.). Но и в этом случае наблюдается скачко-
образный переход от араксоцератид к отоцера-
тидам, поскольку уровень организации лопаст-
ной линии у отоцерасов значительно выше, чем 
у авушоцерасов (Руженцев, 1962; Zakharov et al., 
2020), что позволяет предполагать наличие неиз-
вестной промежуточной формы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В  результате изучения поперечных сечений 
Otoceras concavum выявлены основные черты из-
менения раковины этого вида в онтогенезе. На 
протяжении индивидуального развития наблюда-
ется непрерывное увеличение относительной вы-
соты оборота (H/D) и уменьшение размера умбо 
(U/D). Относительная ширина оборота (W/D) из-
меняется циклично. Вначале она уменьшается до 
фазы максимального сужения (D = 5.7 мм), по-
сле которой происходит расширение. Достигнув 
наибольших значений при D = 20–30 мм (фаза 
максимального расширения), далее в онтогенезе 

раковина непрерывно сужается. При D = 3.8 мм 
на середине вентральной стороны появляется 
угловатый край, который быстро преобразуется 
в вентральный киль. Характерная для отоцера-
сов оттянутость умбонального края проявляет-
ся к D = 12 мм, а при D = 15–20 мм возникают 
вентролатеральные кили, благодаря которым 
вентральная сторона приобретает трикаринат-
ную форму. На боковой стороне средних оборо-
тов (D = 125–45 мм) присутствует киль, благода-
ря которому внешняя часть оборота приобретает 
пентакаринатную форму, которая в  онтогене-
зе сохраняется недолго. На последних оборотах 
вентральная сторона имеет трикаринатную фор-
му, а очень широкие боковые стороны остаются 
вогнутыми или уплощенными. Пентакаринат-
ная форма средних оборотов, вероятно, является 
признаком, унаследованным от предполагаемого 
предка – рода Avushoceras.
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О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  I V
Фиг. 1, 2. Otoceras concavum Tozer: 1 – экз. ИГАБМ, № 234/241-1: 1а – с вентральной стороны, 1б – сбоку; 
истоки руч. Уступного, пачка 3 в 1.1 м выше подошвы, сб. Р.В. Кутыгина и А.Н. Килясова 2017 г., обр. 17R1-
71-1,1p; 2 – экз. ИГАБМ, № 234/370-1: 2а – сбоку, 2б – с вентральной стороны; левый борт руч. Правый Суол 
в 190 м выше устья, пачка 3 в 0.5 м выше подошвы, сб. Р.В. Кутыгина 2022 г., обр. 22PS‑3-0.5p.
Фиг. 3, 4. Otoceras aff. concavum Tozer: 3 – экз. ИГАБМ, № 234/209: 3а – сбоку, 3б – с вентральной стороны; 
правый борт руч. Левый Суол в 100 м выше устья, пачка 3, в 1.7 м выше подошвы, сб. И.Л. Ведерникова 2017 г., 
обр. 17LS‑3-1,7p; 4 – экз. ИГАБМ, № 234/208: 4а – с вентральной стороны, 4б – сбоку; там же, в 2 м выше 
подошвы пачки 3, сб. Р.В.Кутыгина и Е.С.Соболева 2016 г., обр. 16LS‑3-2p.
Все – верхняя пермь, чансинский ярус, верхний подъярус, некучанский региональный горизонт, некучанская 
свита, нижняя подсвита. Длина масштабной линейки 10 мм; стрелками показано начало жилой камеры.

Shell Ontogeny of Otoceras concavum Tozer (Ceratitida)  
and the Problem of the Origin of Otoceratids

R. V. Kutygin1, A. N. Kilyasov1

1Diamond and Precious Metal Geology Institute, Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences,  
Yakutsk, 677000 Russia

As a result of a detailed study of cross sections of the most ancient (Late Permian) representatives of Otoceras 
Griesbach (O. concavum Tozer) from the base of the Nekuchan Formation in the upper reaches of the 
Vostochnaya Khandyga River in Southern Verkhoyanie, the features of ontogenetic shape changes were 
clarified. Trends in changes in the main parameters of the shell during its growth have been determined, the 
cyclical nature of the narrowing and expansion of the shell has been identified, and the sequence of changes 
in the shape of the whorl cross-section has been established. The formation of carinae and the emergence 
of a tricarinate form on the ventral side were traced. Identification of shell shape transformations in the 
ontogenesis of O. concavum contributes to the diagnosis of small-sized Otoceras and can serve as the basis for 
subsequent reconstruction of the morphogenetic development of Otoceratidae. The pentacarinate form of the 
outer whorl, established at the middle stage of ontogenesis, may be a character inherited from the ancestor, 
the genus Avushoceras Ruzhencev.

Keywords: ammonoids, ceratitids, Otoceras, ontogenesis, morphology, terminal Permian, Changhsingian, 
Verkhoyanie
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Рассматривается Stephanoceras humphriesianum (J. de C. Sowerby), вид-индекс верхней зоны нижнего 
байоса (средняя юра) стандартной шкалы, впервые установленный в нижней подсвите джангурской 
свиты Карачаево-Черкесии. Обсуждается фиксация лектотипа Ammonites humphriesianus. Новые на-
ходки позволяют выделить в бассейне Кубани фаунистический горизонт humphriesianum, располага-
ющийся в средней части одноименной зоны. 
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ВВЕДЕНИЕ

Представители рода Stephanoceras Waagen, 
1869, типового для семейства Stephanoceratidae 
Neumayr, 1875, были широко распространены 
в среднеюрских морских бассейнах: это Запад-
ная и Центральная Европа, Кавказ, Иран, Ин-
донезия, Новая Гвинея, Новая Зеландия, Япо-
ния, Африка, Южная и  Северная Америка 
(Arkell, 1957; Howarth, 2017). Типовой вид рода, 
S. humphriesianum (J. de C. Sowerby), является 
видом-индексом верхней зоны нижнего байоса 
стандартной западноевропейской шкалы.

Аммониты нижнего байоса Северного Кавка-
за изучены крайне плохо и в основном цитиру-
ются в работах стратиграфической направлен-
ности “в списках”. Соответственно, и биостра-
тиграфическое расчленение этого подъяруса 
разработано в лучшем случае на зональном уров-
не (Ростовцев, 1992).

В статье обсуждаются новые находки аммони-
тов рода Stephanoceras в байосе междуречья Ку-
бани и Урупа (Карачаево-Черкесия). Оригиналы 
к статье хранятся в Палеонтологическом ин-те им. 
А.А. Борисяка РАН (ПИН РАН), колл. № 5546.

ИСТОРИЯ ИЗУЧЕНИЯ

Различные виды рода Stephanoceras нередко 
указывались в многочисленных публикациях по 
биостратиграфии байоса Северного Кавказа, в т. ч. 
в крупных сводках (Безносов, 1967; Объяснитель-
ная …, 1973; Юра …, 1992). Однако оказалось 
очень мало работ, где палеонтологическое описа-
ние сопровождается изображениями, или, напро-
тив, изображения сопровождаются описанием.

В работе М. Неймайра и В. Улига (Neumayr, 
Uhlig, 1892) под родовым названием Stepha-
noceras приведено описание нескольких видов 
аммонитов с  Северного Кавказа, в  большин-
стве своем оставшихся не изображенными. Ис-
ключение составляет описание “Stephanoceras 
rectelobatum Hau.”, изображения которого не 
оставляют сомнений в  принадлежности этого 
экземпляра к роду Cadomites (Митта, 2022).

Первое полноценное описание Stephanoceras 
с  Северного Кавказа привел К. Папп (Papp, 
1907). По материалам, собранным экспедици-
ями под руководством венгерского исследова-
теля М. фон Дехи, предпринятыми в  период 
с 1884 по 1902 гг., был описан по единственному 

mailto:mitta@paleo.ru
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Описание  Stephanoceras  cf.  freycineti  Bayle  
с р. Хусса-Кардоник (Карачаево-Черкесия), без 
изображения, приведено в работе И.Р. Кахадзе 
и В.И. Зесашвили (1956, с. 27).

В путеводителе экскурсий Юрского совеща-
ния (Черкашин и др., 2015, табл. XI, фиг. 4–7) 
приведены без описания изображения фрагмен-
тарно сохранившихся Stephanoceras sp. с р. Кази-
кумухское Койсу (Дагестан).

В завершение исторической части необходи-
мо отметить, что все опубликованные в бинар-
ной номенклатуре Stephanoceras Северного Кав-
каза были описаны без привязки к конкретным 
геологическим разрезам.

МЕСТОНАХОЖДЕНИЯ И МАТЕРИАЛ

В междуречье Кубани и Урупа нижний бай-
ос  представлен  в  основном  мощной,  до  200–
300  м,  толщей  темно-серых  аргиллитов,  отно-
сящихся к нижней подсвите джангурской свиты 

экземпляру  с  р.  Фиагдон  (Северная  Осетия)  
Stephanoceras  Liechtensteinii  Papp.  Фотографии 
голотипа (по монотипии) указанного вида приве-
дены в статье А. Галаца и И. Сенте (Galácz, Szente, 
2008), посвященной ревизии коллекции к работе 
Паппа, хранящейся в настоящее время в Венгер-
ском музее естественной истории (Будапешт).

Г.Я.  Крымгольц привел описание и изобра-
жения S.  scalare Mascke emend.  Weisert  с р.  Че-
гем,  Кабардино-Балкария  (Крымгольц,  1947,  
с. 183, табл. XXXIV, фиг. 1), и S. humphriesianum 
с  р.  Чанты-Аргун,  Чечня  (ibid.,  с.  184,  табл.  
XXXIII,  фиг.  5).  Эти  же  аммониты  были  по-
вторно описаны позднее как S. (Stephanoceras) 
scalare (Крымгольц, 1961, с. 112, рис. 11) и S. (S.) 
humphriesianum  (ibid.,  с.  115,  табл.  VIII,  фиг.  
1).  Кроме того, две формы описаны в этой ра-
боте по фрагментам (не изображены) – S. (S.) 
cf.  zieteni Quenstedt emend. Weisert,  из Дагеста-
на, и S. (S.) cf. triplex Mascke emend. Weisert, из 
Чечни.
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Рис. 1. Расположение местонахождений со Stephanoceras (18 и 31а): а – общая схема, рамкой показан контур детальной 
карты; б – детальная карта.
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(Безносов,  1967).  Однако  ископаемые  в  этих  
отложениях  встречаются  крайне  редко,  что  
обусловило, по-видимому, сравнительно малую 
изученность раннебайосских аммонитов обсуж-
даемого региона. В бассейне р. Кубань предста-
вители рода Stephanoceras были найдены авто-
ром всего в двух местонахождениях.

В  местонахождении  31а  (левый  берег  р.  Кя-
фар непосредственно ниже устья р. Бижгон у се-
верной  околицы  станицы  Сторожевая,  рис.  1)  
фрагменты  Stephanoceras  sp.  были  найдены  
в нижней части обнажения, в переотложенных 
сидеритовых конкрециях, изредка встречающих-
ся  в  темно-серых  уплотненных  глинах.  В  этих  
же конкрециях были найдены также раковины 
Infragarantiana primitiva (Wetzel), Oppelia subradiata 
(J. de C. Sowerby), филлоцератиды Adabofoloceras, 
Holcophylloceras,  Pseudophylloceras  и  литоцера-
тиды Nannolytoceras, в большинстве своем пред-
ставленные фрагментами раковин или ювениль-
ными экземплярами (Митта, 2021, 2024).

В аргиллитах нижней подсвиты джангурской 
свиты, вскрывающихся в довольно протяженных 
обнажениях выше ст. Сторожевая по правому бе-
регу р. Кяфар, аммониты обнаружены не были.

Обсуждаемые  в  данной  работе  аммо-
ниты  собраны  автором  в  2014–2015  гг.  в  

местонахождении  18  на  левом  берегу  р.  Боль-
шой Зеленчук у аула Даусуз (рис. 1). Все попыт-
ки, предпринятые для дополнительного изучения 
этого разреза позднее, закончились безрезультат-
но – речное русло в очередной раз мигрировало, 
и к обнажениям, подмываемым рекой со стреми-
тельным течением, стало сложно подступиться.

По  наиболее  полным  полевым  наблюдени-
ям 2015 г. (когда основное русло реки отступило 
к правому берегу), в местонахождении 18 обнажа-
ются аргиллиты темно-серые мощностью не ме-
нее 20 м. В низах разреза располагаются крупные, 
до двух метров в поперечнике, линзы алевролита 
светло- и желтовато-серого, толщиной 0.2–0.4 м; 
выше по разрезу их толщина уменьшается до 10–
12 см, а еще выше они сменяются прослоями из-
вестняка серого с поверхности желтовато-крас-
новато-бурого, толщиной 4–5 см (рис. 2).

Аммониты  найдены  только  в  нижней  по-
ловине  разреза  (рис.  3),  обычно  извлекаются 
из  вмещающей  породы  лишь  кусками.  Пре-
имущественно  это  стефаноцератиды,  пред-
ставленные  описываемым  ниже  единствен-
ным  видом  Stephanoceras  humphriesianum  
(J. de C. Sowerby); кроме того, в редких сидери-
товых конкрециях найдены единичные ракови-
ны Holcophylloceras sp.

áà
Рис. 2. Часть обнажения нижнего байоса (зоны Humphriesianum) на левом берегу р. Большой Зеленчук у аула Даусуз (а) 
и раковина Stephanoceras humphriesianum (J. de C. Sowerby) in situ (б).
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Рис. 3. Нижняя часть разреза на левом берегу р. Большой 
Зеленчук у аула Даусуз (местонахождение 18), пунктиром 
обозначен фаунистический горизонт humphriesianum. Обо-
значения: 1 – аргиллиты, 2 – линзы алевролитов, 3 – про-
слои известняка, 4 – уровни находок Stephanoceras.

ОБСУЖДЕНИЕ

Как уже указывалось выше, S. humphriesianum 
(J. de C. Sowerby) является видом-индексом верх-
ней зоны нижнего байоса стандартной шкалы. 
Интервал в средней части этой зоны в различ-
ных странах Западной Европы выделяется в ка-
честве одноименной подзоны (Pavia, 1983; Rioult 
et al.,  1997; Dietze et al.,  2013; и др.).  В основа-
нии подзоны humphriesianum иногда указывает-
ся и фаунистический горизонт humphriesianum 
(Callomon, Chandler, 1990; Chandler et al., 2017).

Исходя  из  истории  изучения,  наличие  зоны  
Humphriesianum в юре Северного Кавказа обосно-
вано впервые Паппом (Papp, 1907). К сожалению, 
палеонтологические  и  биостратиграфические  
данные, полученные предшественниками в тече-
ние многих последующих десятилетий, не были 
оформлены надлежащим образом. Итоги этого пе-
риода сформулированы К.О. Ростовцевым в свод-
ке “Юра Кавказа”: “намечается деление зоны на 
две подзоны: Stephanoceras humphriesianum вни-
зу и Teloceras  blagdeni  вверху”  (Ростовцев,  1992,  
с. 132). Находки аммонитов рода Teloceras – как 
видов,  характерных для верхов нижнего байоса 
(зоны Teloceras blagdeni), так и обычных для низов 
верхнего байоса (зоны Teloceras banksii), в обнаже-
ниях бассейна Кубани не подтверждены опубли-
кованными описаниями и изображениями.

Наши  находки  служат  обоснованием  нали-
чия  на  Северном  Кавказе  биостратиграфиче-
ского  интервала  зоны  (и  одноименной  под-
зоны)  Humphriesianum  верхнего  байоса  стан-
дартной  шкалы.  Интервал  распространения  
Stephanoceras  humphriesianum  в  обнажении  
у аула Даусуз (рис. 3) соответствует одноимен-
ному фаунистическому горизонту.

ОПИСАНИЕ ТАКСОНА
Н А Д С Е М Е Й С Т В О  STEPHANOCERATOIDEA NEUMAYR, 

1875

СЕМЕЙСТВО STEPHANOCERATIDAE NEUMAYR, 1875

ПОДСЕМЕЙСТВО STEPHANOCERATINAE NEUMAYR, 1875

Род Stephanoceras Waagen, 1869
Stephanoceras humphriesianum (J. de C. Sowerby, 1825)

Табл. V, фиг. 1; табл. VI, фиг. 1
Ammonites humphriesianus: J. de C. Sowerby, 1825, c. 161, табл. D 

(500), фиг. 1 (part.); Buckman, 1908, табл. VII, фиг. 1 (только).
Stepheoceras humphriesianum: Buckman, 1921, табл. CCXXXVIII.

Cadomites humphriesianus: Fallot, Blanchet, 1923, табл. XIII, фиг. 1 
(non табл. IV, фиг. 1).

Stephanoceras humphriesi: Weisert, 1932, с. 149, рис. 14, табл. 17, фиг. 3.
Stephanoceras humphriesianum: Крымгольц, 1947, с. 184, табл. 

XXXIII, фиг. 5.

Stephanoceras (Stephanoceras) humphriesianum: Крымгольц, 1961, 
с. 115, табл. VIII, фиг. 1; Atrops, 1974, с. 82, табл. 2, фиг. 1; Sandoval, 

1983, с. 236, рис. 95J, 99A, табл. 19, фиг. 1.

Stephanoceras cf. humphriesianum: Dietze et al., 2007, рис. 4.

non Cadomites humphriesi: Roché, 1939, c. 187, табл. IV, фиг. 1.

Л е к т о т и п  – Музей  естественной  исто-
рии, Лондон, экз. № 43908а; изображен в: J. de 
C. Sowerby, 1825, табл. D (500), фиг. 1 (только 
крупная раковина) (переизображен: Buckman, 
1908,  табл.  VII,  фиг.  1;  Fallot,  Blanchet,  1923,  
табл. XIII, фиг. 1; Arkell, 1956, табл. 35, фиг. 3; 
1957,  рис.  342.1;  Howarth,  2017,  рис.  4.2);  Ан-
глия,  Дорсет,  Шербурн;  нижний  байос,  зона  
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и подзона Humphriesianum; обозначен в: Fallot, 
Blanchet, 1923.

О п и с а н и е  ( рис.  4). Взрослые раковины 
достигают 280 мм в диаметре. Обороты упло-
щенные, с субпрямоугольным сечением на мо-
лодых (Д ~ 100–150 мм) стадиях. Взрослая жи-
лая камера округлого сечения, высота оборота 
немного превосходит его ширину. Пупок очень 
широкий; пупковая стенка выражена при ди-
аметре до 10  мм, с  дальнейшим ростом рако-
вины сливается с боковыми сторонами. Длина 
взрослой жилой камеры составляет более одно-
го оборота; устье простое, с хорошо выражен-
ным раструбом.

Короткие первичные ребра, субрадиальные 
или, чаще, немного отклоняющиеся назад, за-
канчиваются около середины боков или ближе 
к пупковому шву бугорком, хорошо выражен-
ным на раковинах и хуже на ядрах. От бугорков 
отходят обычно по два длинных вторичных ре-
бра, между двураздельными ребрами наблю-
даются по одному вставному ребру. Коэффи-
циент ветвления варьирует в пределах 2.5–3. 
Вентральную сторону ребра пересекают прямо.

Р а з м е р ы  1  в   м м  и   о т н о ш е н и я :

Экземпляр №  Д В Ш Ду В/Д Ш/Д Ду/Д

5546/1395 245 60 53 138 0.24 0.22 0.56

5546/1394 190 42 43 108 0.22 0.23 0.57
5546/165 175 43 42 100 0.25 0.24 0.58

И з м е н ч и в о с т ь . У  части западноевро-
пейских представителей вида (см. синонимику: 
Buckman, 1921; Atrops, 1974) точка ветвления ре-
бер (бугорки) расположена около середины бо-
ков. Северокавказские раковины в этом отно-
шении сходны с лектотипом, у которого бугорки 
расположены ближе к пупковому краю.

С р а в н е н и е . Субпрямоугольным сечением 
молодых оборотов и округлым сечением взрос-
лых раковин описываемый вид хорошо отлича-
ется от установленных гораздо позже других ви-
дов рода.

З а м е ч а н и я . Вид был описан Дж. де К. Со-
верби по фрагмокону, достигавшему около 
110  мм в  диаметре (половинка раковины, рас-
пиленной вдоль, приведен вид сбоку), и  дру-
гому, в несколько раз меньшему по размерам, 
экземпляру (внутренние обороты фрагмокона, 
изображены сбоку и с устья). Эти два синтипа 

1 Все измеренные экземпляры в  той или иной степени 
сдавлены с боков, и размеры приблизительные.

(голотип обозначен не был) указаны при первом 
описании (Sowerby, 1825) как одна фиг. 1. Впо-
следствии С. Бакмен (Buckman, 1908) привел 
фотографии обоих экземпляров из типовой се-
рии Ammonites humphriesianus в тех же ракурсах, 
дополнив их видом с устья крупного экземпляра 
(далее – экз. № 43908а).

В. Аркелл в монографии “Юрские отложе-
ния Земного шара” привел фотографию вида 
сбоку экз. № 43908а (Arkell, 1956, табл.  35, 
фиг. 3). В пояснениях к фототаблице для видов 
Parkinsonia parkinsoni (Sowerby) и Stephanoceras 
humphriesianum (Sowerby) указано, что 

“lectotype designated Buckman, 1908”, а в сноске 
пояснение: “The figuring of these specimens only, 
under the title ‘Type specimens in the Sowerby 
Collection’, is here regarded as tantamount to 
designation of lectotypes”.

Если бы Бакмен в своей работе привел изо-
бражение только одного экземпляра из коллек-
ции Соверби, то можно было согласиться с ука-
занием Аркелла, но Бакмен привел изображе-
ния двух экземпляров, составляющих типовую 
серию. Соответственно, утверждение Аркелла, 
что Бакмен произвел валидную фиксацию типа 
вида, не является достоверным.

П. Фалло и Ф. Блёнше (Fallot, Blanchet, 1923, 
табл. XIII, фиг. 1) привели фотографии гипсового 
слепка экз. № 43908а, с указанием, что это голо-
тип. При описании “Cadomites Humphriesianum 
Sow. sp.” французскими исследователями ого-
варивается, что вид Соверби нужно определять 
только по этому экземпляру, а  мелкоразмер-
ная раковина, изображенная Бакменом на табл. 
VII, фиг. 2, скорее всего, относится к Cadomites 
brodiaea (Sowerby) 2.

Действия Фалло и Блёнше, недвусмыслен-
но избравшими вполне определенный син-
тип в  качестве единственного номенклатур-
ного типа таксона, квалифицируются ст. 74.5 
МКЗН (Международный, 2004) как фиксация 
лектотипа.

Р а с п р о с т р а н е н и е . Низы подзоны 
Humphriesianum одноименной зоны верхнего 
байоса Западной Европы и Кавказа.

М а т е р и а л . Три относительно целые ра-
ковины, изображенные здесь, и  фрагменты 

2 “Nous donnons comme unique référence les figures des types 
mêmes de Sowerby; ce n’est que d’après elles que l’on doit 
déterminer cette espèce, ou plutôt d’après la figure I, car le 
petit individu pl. VII, fig. 2 appartient peut-être a u jeune d e 
C. Brodiaei Sow. sp. (?)” (Fallot, Blanchet, 1923, с. 146).
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Рис. 4. Stephanoceras humphriesianum (J. de C. Sowerby), экз. ПИН, № 5546/165; Карачаево-Черкесия, Зеленчукский р-н, 
р. Бол. Зеленчук у аула Даусуз (местонахождение 18); нижняя подсвита джангурской свиты; нижний байос, зона и подзона 
Humphriesianum, фаунистический горизонт humphriesianum. Длина масштабной линейки 10 мм; звездочкой (*) отмечено 
начало жилой камеры.



	 ВИД-ИНДЕКС НИЖНЕГО БАЙОСА STEPHANOCERAS HUMPHRIESIANUM� 47

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ        №  3      2024

шести других экз.; Карачаево-Черкесия, Зе-
ленчукский р-н, левый берег р. Бол. Зеленчук 
у аула Даусуз, местонахождение 18; нижняя под-
свита джангурской свиты; зона Stephanoceras 
humphriesianum, одноименные подзона и  фау-
нистический горизонт.

* * *
В полевых работах на разрезах юры между-

речья Кубани и Урупа в течение ряда лет при-
нимали участие О. Нагель (O. Nagel, Дрезден, 
Германия), Ш. Гребенштайн (S. Gräbenstein, 
Бодельсхаузен, Германия), В. Пиркль (V. Pirkl, 
Герлинген, Германия) и  многие другие мои 
друзья и коллеги. В.П. Шерстюков (Ин-т при-
кладной астрономии РАН, ст. Зеленчукская, 
Карачаево-Черкесия) сопровождал меня при 
первом знакомстве с обнажениями у аула Дау-
суз; М.П. Шерстюков (Ин-т наук о Земле, Севе-
ро-Кавказский федеральный ун-т, Ставрополь) 
предоставил возможность для ознакомления 
со своими сборами из этого местонахожде-
ния. Фотографии выполнены С.В. Багировым 
(ПИН РАН). Р.Б. Чандлер (R.B. Chandler, Му-
зей естественной истории, Лондон) прислал 
цифровые фотографии лектотипа Stephanoceras 
humphriesianum. Автор глубоко благодарен всем, 
кто способствовал подготовке этой работы. Вы-
ражаю также искреннюю признательность ре-
цензентам – Т.Б. Леоновой и С.В. Николаевой; 
их замечания и предложения, несомненно, спо-
собствовали улучшению рукописи.
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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. Stephanoceras humphriesianum (J. de C. Sowerby), экз. ПИН, № 5546/395, экземпляр с сохранившим-
ся устьем, сбоку; Карачаево-Черкесия, Зеленчукский р-н, р. Бол. Зеленчук у аула Даусуз (местонахождение 
18); нижняя подсвита джангурской свиты; нижний байос, зона и  подзона Humphriesianum, фаунистиче-
ский горизонт humphriesianum. Длина масштабной линейки 10  мм; звездочкой (*) отмечена последняя 
видимая септа.

О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  V I
Фиг. 1. Stephanoceras humphriesianum (J. de C. Sowerby), экз. ПИН, № 5546/394; Карачаево-Черкесия, Зе-
ленчукский р-н, р. Бол. Зеленчук у аула Даусуз (местонахождение 18); нижняя подсвита джангурской свиты; 
нижний байос, зона и подзона Humphriesianum, фаунистический горизонт humphriesianum. Длина масштаб-
ной линейки 10 мм; звездочкой (*) отмечено начало жилой камеры.
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Stephanoceras humphriesianum (Ammonoidea), an Index Species  
of the Lower Bajocian, in the Basin of the Kuban River  

(Northern Caucasus, Russia)
V. V. Mitta1, 2

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

The paper discusses Stephanoceras humphriesianum (J. de C. Sowerby), an index species of the upper zone of 
the Lower Bajocian (Middle Jurassic) standard scale, for the first time identified from the lower subformation 
of the Djangura Formation of Karachay-Cherkessia. The fixation of the lectotype of Ammonites humphriesianus 
is discussed. New finds make it possible to establish the humphriesianum faunal horizon in the middle part of 
the eponymous zone for Kuban River basin.

Keywords: Ammonoidea, Stephanoceratidae, Stephanoceras, Middle Jurassic, Lower Bajocian, biostratigraphy, 
Northern Caucasus
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Приведено  описание  остатков  органо-фосфатных  брахиопод  из  отряда  Lingulida,  впервые  обнару-
женных в силурийских отложениях Тимано-Североуральского региона. Отдельные створки раковин 
и их фрагменты были найдены в терригенно-карбонатной толще венлока в разрезе р. Падимейтывис, 
расположенном в центральной части гряды Чернова. Результаты сравнения с другими таксонами по-
зволяют предположить, что остатки брахиопод близки к пористым лингулидам рода Lingulipora Gurty. 
Рассмотрено развитие рода на ранних этапах онтогенеза.

Ключевые слова: нижний силур, лингулиды, пористость, эмбриональное развитие

DOI: 10.31857/S0031031X24030069   EDN: EOXEDV

Разрез силура находится в центральной части 
гряды Чернова,  расположенной в  Тимано-Се-
вероуральском регионе, в 80 км к северо-севе-
ро-западу от г. Воркута (рис. 1). Гряда Чернова 
представляет  собой  узкую  приразломную  гор-
стообразную структуру (Юдин, 1994). Самыми 
древними в разрезе силура этого района явля-
ются отложения венлока, выходящие на поверх-
ность в бассейне р. Падимейтывис. Вниз по те-
чению р. Падимейтывис венлокские отложения 
перекрываются отложениями лудлова. Первая 
стратиграфическая  схема  расчленения  силу-
рийских  отложений  района  была  разработана 
Г.А.  Черновым  (1964,  1972).  В  последующие  
годы стратиграфия силура неоднократно пере-
сматривалась (Модзалевская, 1980; Антошкина, 
Безносова, 1988; Matveev et al., 2000; Безносова 
и др., 2014). Сейчас за основу расчленения силу-
рийских отложений в бассейне р. Падимейтывис 
принята стратиграфическая схема Урала (Объ-
яснительная  записка…,  1994)  с  уточнениями  
(Безносова и др., 2020). Материалом для данной 
статьи послужили образцы пород, послойно со-
бранные В.А. Матвеевым, работавшим на гряде 
Чернова в 2017 г.

ПЕЧОРСКОЕ 
МОРЕ

 °  °

 °

Рис. 1. Схема расположения разреза силура на гряде Чер-
нова:  1 – местонахождение  Lingulipora?  sp.  в  бассейне  
р. Падимейтывис.
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В разрезе силура стратиграфический интер-
вал,  заключающий  лингулид,  которым  посвя-
щена статья, охватывает верхнюю часть венло-
ка (войвывский горизонт и гомерий) и нижнюю 
часть  падимейтывисского  горизонта  лудлова  
(горстия), общей мощностью 100 м. По услови-
ям осадконакопления и распространению орга-
нических остатков рассматриваемый интервал 
подразделен на две толщи (рис. 2).

Нижняя толща в основании сложена корич-
невато-серыми тонкоплитчатыми известняками 
с прослоями глинистых известняков (16 м). Их 
сменяют известняки коричневато-серые пелито-
морфные глинистые, доломитизированные, пе-
реслаивающиеся с известняками комковатыми 

глинистыми (34 м).  Фауна в этой части разре-
за представлена лишь двумя группами организ-
мов, имеющих фосфатный скелет – брахиопода-
ми лингулидами и конодонтами (Matveev et al., 
2020). Мощность нижней толщи 50 м.

Верхняя толща в основании сложена извест-
няками серыми, тонкоплитчатыми и биокласто-
выми. В отдельных прослоях наблюдаются фраг-
менты раковин крупных остракод, ортоцератид, 
пелеципод,  карбонатных  брахиопод;  здесь  же  
встречены  лингулиды.  Выше  лежат  известня-
ки темно-серые,  пелитоморфные,  биотурбиро-
ванные  и  литобиокластовые,  в  которых  содер-
жатся остатки остракод, гастропод, цефалопод 
в виде целых раковин и их фрагментов, а также 

Рис. 2. Распространение основных групп фауны в отложениях венлока и лудлова по р. Падимейтывис. Обозначения: 1–6 – 
известняк: 2 – глинистый, 3 – биотурбированный, 4 – биокластовый, 5 – комковатый, 6 – микрослойчатый; 7 – гравелиты; 
8 – строматолиты; 9 – головоногие моллюски; 10 – брахиоподы; 11 – гастроподы; 12 – остракоды.
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лингулид и конодонтов. Мощность верхней тол-
щи 31 м.

Пограничные с венлокскими отложения луд-
лова сложены переслаиванием известняков ком-
коватых и тонкоплитчатых глинистых и содер-
жат ракушняки с брахиоподами, остракодами, 
наутилоидеями, а также перешедшими сюда из 
венлока лингулидами и конодонтами (рис. 2).

В деcяти карбонатных и карбонатно-глини-
стых образцах из верхнего венлока, отобран-
ных из разреза на правом берегу р. Падимей-
тывис, при их растворении в слабой уксусной 
кислоте, наряду с остатками конодонтов были 
обнаружены разрозненные створки ранее здесь 
не известных фосфатных брахиопод. Створ-
ки очень мелкие, длиной не более 1 мм, очень 
тонкие, часто обломанные. Изучение этих ство-
рок и их фрагментов с помощью сканирующе-
го микроскопа показало, что они несут поры. 
Хотя пористость раковин у брахиопод неодно-
кратно появлялась в разных группах, у палео-
зойских лингулид она известна только у одного 
рода – Lingulipora Gurty, 1898, распространен-
ного в средне- и верхнедевонских отложениях 
Северной Америки и Европы (Польша, Чехия, 
Подолия, Поволжье) (Батрукова, 1964; Cooper, 
Dutro, 1982; Balinski, 1988, 1997; Mergl, 2019; 
Смирнова, Жегалло, 2020). Кроме того, на внеш-
них поверхностях створок в их примакушечных 
частях обнаружилось присутствие протегулума 
и брефических раковин, по строению которых 
можно составить представление о ранних этапах 
онтогенеза этих раковин.

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКОЕ ОПИСАНИЕ

К Л А С С  LINGULATA
О Т Р Я Д  L I N G U L I D A

СЕМЕЙСТВО UNCERTAIN

Род Lingulipora Girty, 1898
Т и п о в о й  в и д  – Lingula (Lingulipora) 

williamsiana Girty, 1898; верхний девон, штат 
Виргиния, США.

Д и а г н о з . Раковина мелкая, тонкостенная, 
удлиненно-овальной формы, грубопористая. 
Протегулум и брефическая раковина четко вы-
деляются. Вентральная псевдоинтерарея хорошо 
развита, с глубокой бороздкой для прохода нож-
ки; флексурные линии отсутствуют. Дорсальная 
псевдоинтерарея очень узкая. Внутреннее стро-
ение обеих створок плохо известно.

Lingulipora? sp. из верхнего венлока гряды  
Чернова (р. Падимейтывис) – очень маленькая  
(длина 600 мкм–1мм; ширина 350–700  мкм), 
тонкостенная, удлиненно-овальная слабо дво-
яковыпуклая раковина (табл. VII, VIII). Задний 
и  передний края полого-закругленные. При-
макушечный угол в  брюшной створке 100°, 
в  спинной – 120°–130°; боковые края поч-
ти прямые или слегка закругленные (табл. VII,  
фиг. 1–5, 6а). Псевдоинтерарея в спинной створ-
ке слабо выделяется; в примакушечной части она 
узкая, немного вдавлена, к боковым сторонам ста-
новится пошире и иногда несет три–четыре па-
раллельные складки; по направлению к переднему 
краю она плавно сливается с боковыми сторона-
ми (табл. VIII, фиг. 1б–1г). Отпечатков внутрен-
него строения не сохранилось. Но на внутренней 
поверхности отдельных фрагментов можно ви-
деть округлые отверстия – поры, диаметром около 
1 мкм, отстоящие друг от друга на расстоянии от 
2–3 до 20 мкм (табл. VIII, фиг. 1д). К сожалению, 
не удалось выяснить особенности распростране-
ния пор по всей внутренней поверхности створки.

Снаружи в  задней части створок отчетливо 
выделяются протегулум и брефическая раковина 
(табл. VII, фиг. 1а, 2–5, 6а; табл. VIII, фиг. 1а–1г). 
Протегулум округлый, высотой 20–30 мкм, при-
поднят над створкой, создавая примакушечную ее 
часть, с диаметром 80–100 мкм; отделен от брефи-
ческой раковины отчетливой бороздкой. В середи-
не он немного вдавлен, а на его боковых сторонах 
иногда сохранились тонкие радиальные струйки 
(табл. VII, фиг. 4а, 4б; табл. VIII, фиг. 1г). Брефи-
ческая раковина округленно-овальных очертаний, 
шириной около 300 мкм, длиной 170–180  мкм, 
с гладкой поверхностью; иногда на ней видны две–
три плохо заметные концентрические линии. От 
взрослой части брефическую раковину отделяет 
заметное сгущение концентрических ребрышек, 
оконтуривающих ее края. Взрослая поверхность 
спинной створки несет несколько концентриче-
ских пластин 40–50 мкм шириной, передние края 
которых слегка утолщены и приподняты (табл. VII, 
фиг. 6г); пластины покрыты частыми многочис-
ленными тонкими (около 10–15 мкм шириной) 
и очень тонкими (около 1 мкм шириной) тесно 
расположенными концентрическими струйками 
(табл. VII, фиг. 6а–6г; табл. VIII, фиг.2). Иногда 
видны радиальные ребрышки, тоже очень тонкие, 
лучше заметные (или лучше сохранившиеся) на 
боковых сторонах. На взрослой наружной поверх-
ности также спорадически (гораздо реже, чем на 
внутренней поверхности) разбросаны поры с диа-
метром менее микрона (табл. VII, фиг. 6б, 6в).
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Отсутствие данных о внутреннем строении 
створок не дает возможности описать эту форму 
как новый вид, а может быть, выделить новый 
род. Но некоторые ее признаки – присутствие 
пор и строение примакушечной части представ-
ляются  важными  в  свете  изучения  эволюции  
лингулид.

Среди брахиопод, обладавших карбонатным 
скелетом, пористые раковины встречаются поч-
ти во всех отрядах (Афанасьева, 2023). Чаще все-
го поры пронизывают всю раковину от внутрен-
ней поверхности до периостракума, но иногда 

проходят  лишь  через  вторичный  слой,  закан-
чиваясь на его границе с первичным слоем. По 
форме  поры  бывают  цилиндрическими  (труб-
чатыми) или ветвистыми и при жизни обычно 
заключают выросты внешнего эпителия мантии. 
Диаметр пор у разных таксонов может менять-
ся от 1–2 до 40 мкм. На уровне периостракума 
на дистальных концах поры прикрыты тонкими 
карбонатными куполами, пронизанными мно-
жеством  тончайших  канальцев  до  5  нм  в  диа-
метре, благодаря чему содержимое пор не кон-
тактирует  с  наружной  поверхностью  раковин 
(Williams, 1997, с. 295, рис. 261).

Рис. 3. Спинные створки двух родов лингулид из нижнего кембрия Сибирской платформы: а, б – Sukharilingula luchininae 
Ushat., 2012, экз. ПИН, № 4896/10: а – спинная створка снаружи, общий вид; б – задняя часть с брефической ракови-
ной, ее границей со взрослой створкой и двумя парами невысоких поднятий по бокам брефической раковины с частич-
но сохранившимися щетинками; Сибирская платформа, р. Сухариха; нижний кембрий, ботомский ярус, нижняя часть 
шумнинской свиты; в, г – Eoobolus siniellus (Pelman, 1983), экз. ПИН, № 4349/2008: в – спинная створка снаружи, общий 
вид; г – задняя часть створки, зачаточный протегулум (?) и брефическая раковина, хорошо видна граница брефической 
и взрослой частей створки; по бокам брефической раковины – по две пары невысоких понятий с пучками щетинок; Си-
бирская платформа, р. Лена, среднее течение, местонахождение “Водорослевая линза”; нижний кембрий ботомский ярус, 
синская свита (Иванцов и др., 2005).

а

c d

b
100 μm

300 μm

100 мкм50 мкм
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У органо-фосфатных брахиопод – лингулид – 
поры устроены иначе, их чаще называют канала-
ми. У палеозойских брахиопод из отряда Lingulida 
раковины с порами-каналами известны только 
у рода Lingulipora, распространенного в среднем 
палеозое (? силур–карбон) Европы и Северной 
Америки. Описывавшие этот род авторы (Батру-
кова, 1964; Balinski, 1988, 1997; Mergl, 2019) отнес-
ли его к семейству Lingulidae, в “Treatise …” се-
мейственная принадлежность рода не определена 
(Family Uncertain) (Holmer, Popov, 2000). У  со-
временных лингулид, у родов Lingula и Glottidia 
(семейство Lingulidae) каналы присутствуют и из-
учены A. Вильямсом и др. (Williams et al., 1994). 
Они простые, цилиндрические, редко ветвятся, 
приблизительно перпендикулярны наружной по-
верхности створок, но пронизывают иногда пол-
ностью, а иногда частично отдельные органоми-
неральные пластины вторичного слоя и преры-
ваются в чередующихся с ними более плотных 
и  тонких преимущественно минеральных пла-
стинах. Т.е., они обычно не проходят через всю 
створку. Диаметр каналов около 1 мкм и меньше, 
хотя они могут начинаться и заканчиваться слег-
ка расширенной воронкой. Доходя до первичного 
слоя, каналы также образуют небольшую воронку. 
На фотографиях, которые приводит А. Балинский 
(Balinski, 1988, табл. 13, фиг. 3, 4a, 4b) хорошо вид-
но, что эти каналы-поры проходят через более 
толстые органоминеральные пластины и преры-
ваются перед тонкими плотными пластинами – 
мембранами, иногда немного сдвигаясь, вероятно, 
за счет роста створки, и снова могут продолжаться 
в следующей органоминеральной пластине. У со-
временных лингулид внутри каналов заключены 
выделения внешнего эпителия мантии (но не вы-
росты самого эпителия, как у карбонатных бра-
хиопод) (Williams, 1997). Балинский предполагает, 
что содержимое выходящих на поверхность кана-
лов у Lingulipora в виде слизи могло способство-
вать уплотнению стенок норок, в которые, воз-
можно, при жизни зарывались их раковины.

Другой особенностью рассматриваемой ра-
ковины Lingulipora? sp. является строение у нее 
протегулума и брефической раковины. Они под-
робно описаны Балинским (Balinski, 1988, 1997) 
и охарактеризованы при рассмотрении морфо-
логии створки в  данной статье (см. табл. VII, 
фиг. 1а, 2–5; табл. VIII, фиг. 1а–1г). Особенно 
четко строение начальных этапов развития ра-
ковины у  описываемой здесь Lingulipora? sp. 
сохранилось на спинных створках, т. к. задние 
части брюшных створок более разрушены. Кро-
ме Lingulipora, подобное строение протегулума 

и брефической раковины характерно для рода 
“Lingula” sp. из фамена Польши (Balinski, 1988). 
В работе Л. Тапанила и Л. Хольмера (Tapanila, 
Holmer, 2006) похожая морфология задней ча-
сти отмечена в  спинной створке Rowellella? 
anticostiensis Tapanila et Holmer, 2006 из верхнего 
ордовика Канады. Последний род отнесен авто-
рами к семейству Zhanatellidae (Tapanila, Holmer, 
2006). Сравнение строения примакушечных ча-
стей створок на ранних этапах онтогенеза опи-
санной Lingulipora? c аналогичными участками 
у некоторых лингулид из кембрия Сибирской 
платформы (Ushatinskaya, 2012; Ушатинская, 
Коровников, 2014) и по литературным данным 
из кембрия и ордовика других регионов (Mergl, 
1997, 2008; Freeman, Lundelius, 1999; Sutton et al., 
1999; Holmer, Popov, 2000 и др.) показывает, что 
у кембрийских и ордовикских родов лингулид 
протегулум, если сохранялся, вероятно, был 
очень маленьким, плохо различимым, слабо 
отделенным от брефической раковины; часто 
в виде обособленной структуры не выделялся 
(рис. 3). Брефическая же раковина у взрослых 
особей была довольно крупной, ее длина состав-
ляла около одной трети – одной четверти длины 
всей раковины. На поверхности брефических 
раковин на спинных створках у раннепалеозо-
йских лингулид по бокам при хорошей сохран-
ности материала можно видеть по две пары по-
логих поднятий, от которых в стороны отходят 
пучки щетинок (рис. 3, а–г). В недавно опубли-
кованных работах А.А. Мадисон и  Т.В. Кузь-
миной (Madison, Kuzmina, 2019; Madison et al., 
2020) рассмотрены начальные этапы онтогенеза 
современной Lingula и дано сравнение с ранни-
ми этапами индивидуального развития у древ-
них брахиопод. По мнению названных авторов, 
отсутствие заметной границы между протегулу-
мом и брефической раковиной у древних лингу-
лид, крупные размеры последней и присутствие 
на ней симметрично расположенных двух пар 
невысоких поднятий с  пучками щетинок по-
зволяют предполагать, что на начальных этапах 
эволюции ювенильная стадия у лингулид (про-
тегулум + брефическая раковина) была типич-
ной планктотрофной личинкой: органической 
по составу, без раковины, относительно круп-
ной и с пучками щетинок, обеспечивающих пла-
вающий образ жизни. По мнению В.В. Малахо-
ва и др. (Malakhov et al., 2019), этот тип онтоге-
неза является наиболее примитивным и близок 
к жизненному циклу других Bilateria.

Вероятно, в конце ордовика среди лингулид 
выделилась линия, у которой личиночный этап 
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развития сместился на стадию яйца. Вылупив-
шийся из яйца организм представлял собой уже 
сформированную ювенильную форму (не  ли-
чинку), несущую органическую раковину и за-
чатки лофофора и других внутренних органов. 
Животное начинало плавать и питаться; далее 
происходил рост брефической раковины и вну-
тренних органов, а  по краям лофофора появ-
лялись многочисленные мелкие щетинки. Че-
рез определенное время животное переходило 
к прикрепленному образу жизни, и начиналось 
выделение минеральной раковины. Переходы 
от протегулума к  брефической раковине и  от 
брефической раковины к  взрослой отмечены 
заметными бороздами на створках. Описывае-
мый в данной работе представитель Lingulipora?, 
по-видимому, принадлежит этой линии.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Захоронение брахиопод-лингулид в отложе-
ниях верхнего венлока на гряде Чернова в на-
стоящее время является единственным на терри-
тории Тимано-Североуральского региона. Очень 
мелкие размеры, тонкие раковины, фрагментар-
ность их, извлечение из породы с помощью хи-
мического препарирования пока не позволили 
ответить на ряд возникших вопросов. Предпо-
лагаемое возобновление работ в данном регио-
не позволит продолжить начатые исследования. 
При этом надо отметить, что на территории Вол-
го-Уральского региона имеется много местона-
хождений со среднепалеозойскими лингулида-
ми. В недавнем обзоре девонских лингулид Са-
марской обл. Н.В. Оленева и О.Г. Ухина (2020) 
обратили внимание, что из среднего–верхнего 
девона Волго-Уральского региона описано более 
50 видов лингулид, и, по мнению этих авторов, 
среди них, скорее всего, присутствует большое 
число дублирующих видов. Эти материалы тре-
буют переизучения.

* * *
Коллекция брахиопод № 712 хранится в Гео-

логическом музее им. А.А. Чернова Ин-та геоло-
гии ФИЦ Коми НЦ УрО РАН. Структура рако-
винного вещества изучалась с использованием 
сканирующих электронных микроскопов (СЭМ) 
TescanVega 3 LMH и ThermoFischer Scientific Axia 
ChemiSEM (г. Сыктывкар, ИГ Коми НЦ УрО 
РАН, ЦКП “Геонаука”) и  в  Палеонтологиче-
ском ин-те им. А.А. Борисяка (ПИН) РАН.

Исследования проведены в  соответствии 
с  государственным заданием ИГ ФИЦ Коми 

НЦ УрО РАН (тема № 122040600008-5) и  го-
сударственным заданием ПИН РАН. Никаких 
дополнительных грантов на проведение или ру-
ководство данным конкретным исследованием 
получено не было.

Авторы данной работы заявляют, что у них 
нет конфликта интересов.
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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
Все экземпляры происходят из разреза верхнего венлока по р. Падимейтывис, гряда Чернова (рис. 1).

Фиг. 1–6. Lingulipora? sp.: 1 – экз. 712/1: 1а – спинная створка снаружи; 1б – брюшная створка снаружи, 
примакушечная часть обломана; 2 – экз. 712/2, спинная створка снаружи; 3 – экз. 712/3, спинная створка 
снаружи; 4 – экз. 712/4: 4а – спинная створка снаружи, в передней части обломана; 4б – примакушечная 
часть, протегулум; 5 – экз. 712/5: 5а – частично обломанная спинная створка снаружи; 5б – задняя часть 
створки – протегулум и часть брефической раковины; 6 – экз. 712/6: 6а – спинная створка снаружи; 6б 

– участок поверхности с концентрическими пластинами и струйками между ними; 6в – концентрические 
струйки на поверхности створки, видны отдельные выходы каналов-пор, 6г – поверхность створки с 
концентрическими пластинами, концы которых немного приподняты.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V I I I
Все экземпляры происходят из разреза верхнего венлока по р. Падимейтывис, гряда Чернова (рис. 1).
Фиг. 1, 2. Lingulipora? sp.: 1 – экз. 712/7: 1а – задняя часть спинной створки снаружи, виден протегулум, его 
граница с брефической раковиной, брефическая раковина и частично ее граница с взрослой створкой; 1б – 
задняя часть той же створки изнутри, очень узкая в примакушечной части псевдоинтерарея, расширяющаяся 



	 ПОРИСТЫЕ ЛИНГУЛИДЫ (БРАХИОПОДЫ) СИЛУРА ГРЯДЫ ЧЕРНОВА� 59

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ        №  3      2024

к боковым сторонам и несущая несколько складок; 1в – та же створка, с другим увеличением; 1г – протегулум 
в примакушечной части спинной створки, видна вдавленность в центральной части и отдельные струйки на 
боковых сторонах; 1д – выходы каналов-пор на внутренней поверхности спинной створки; 2 – экз. 712/8, 
тонкая концентрическая струйчатость на поверхности спинной створки.

Punctae Lingulids (Brachiopods) of the Silurian of the Chernov Uplift,  
Northeastern European Russia

T. M. Beznosova1, G. T. Ushatinskaya2

1Institute of Geology FRC Komi SC UB RAS, Syktyvkar, 167982 Russia
2Borissiak  Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

The remains of organophosphate brachiopods of the Lingulida order, first discovered in Silurian sediments 
of the Timan-North Ural region, are described. Individual shell flaps and their fragments were found in the 
terrigenous-carbonate Wenlock strata of the Padimeytivis River section located in the central part of the 
Chernova Uplift. The results of comparison with other taxa suggest that the brachiopod remains are close to 
punctae lingulids of the genus, Lingulipora Gurty. The problem is discussed about early stages of ontogenesis 
in lingulids.

Keywords: Lower Silurian, lingulids, punctae, embryonic development
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Описаны новые виды конодонтов рода Icriodus – I. multidentatus sp. nov. и I. quartadecimensis sp. nov. из 
саргаевского горизонта устьярегской свиты (франский ярус, верхний девон) Южного Тимана. Опи-
санные виды имеют довольно широкие платформы, что может быть связано с освоением нового пи-
щевого ресурса.

Ключевые слова: конодонты, Icriodus, новые таксоны, верхний девон, франский ярус, саргаевский го-
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ВВЕДЕНИЕ
Впервые устьярегская свита была выделе-

на А.И. Ляшенко (1956) при изучении разре-
зов в устье р. Ярега на Южном Тимане (Ухтин-
ский р-н, Республика Коми). В качестве страто-
типических Ю.А. Юдиной и М.Н. Москаленко 
(Опорные …, 1988) были предложены обнажение 
14 на р. Ухте (рис. 1) и обн. 16 по правому берегу 
Яреги. Устьярегская свита субсогласно (возмож-
но, с локальным перерывом) залегает на тиман-
ской свите. Ее мощность составляет 55 м.

Изучению устьярегской свиты, ее литоло-
гии, стратиграфии и палеонтологии посвящены 
многочисленные публикации (Ляшенко, 1956, 
1973; Халымбаджа, 1981; Опорные …, 1988, 1997; 
Орлов, Фокин, 1991; Кузьмин, 1995; Кузьмин 
и др., 1997; Ovnatanova et al., 1999; Ovnatanova, 
Kononova, 2008; Soboleva, Sobolev, 2019; Соболев 
и др., 2021, 2022, 2023 и др.). Такое повышенное 
внимание связано с дискуссионным вопросом 
положения границы среднего и верхнего дево-
на, поскольку один из возможных ее уровней 
находится вблизи границы тиманской и устья-
регской свит.

По новейшим представлениям (Соболев и др., 
2022, 2023), устьярегская свита отвечает верхней 
части тиманского горизонта и саргаевскому го-
ризонту в полном объеме. В обн. 14 и 14А по 
поверхности регионального размыва в верхней 
части пачки 6 проходит граница между тиман-
ским и саргаевским горизонтами (рис. 2). К ти-
манскому горизонту отнесены терригенные от-
ложения с кварцевым материалом (пачки 1–6), 
а к саргаевскому – пачка органогенно-обломоч-
ных микритовых известняков с прослоями глин 
(самая верхняя часть пачки 6 и пачка 7).

Конодонты из устьярегской свиты в  раз-
ные годы были изучены В.Г. Халымбаджой, 
А.В. Кузьминым, Л.И. Мельниковой, Н.С. Ов-
натановой, Л.И. Кононовой. Несмотря на это, 
М.А. Соболевой удалось выделить наибольшее 
разнообразие конодонтовых комплексов и вы-
явить особенности их распространения в обн. 
14. Распространение конодонтов по разрезу 
рассмотрено в  работе Д.Б. Соболева с  соавт. 
(2022).

Изучение материала из обн. 14 показало чрез-
вычайное разнообразие конодонтов с преобла-
данием представителей рода Icriodus. Особенным 
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обилием икриодидного  комплекса  отличается 
обр.  7.  Здесь  встречены  I.  expansus  Branson  et  
Mehl, I. symmetricus Branson et Mehl, I. vitabilis 
Nazarova, I. xenium Nazarova и многочисленные 
новые таксоны, некоторые из которых описаны 
в данной работе.  Среди последних преоблада-
ют формы с очень широкими платформами, что 
может быть связано с освоением нового пище-
вого ресурса (напр., новых многоклеточных во-
дорослей). Совместно с икриодусами из обр. 7 
определены  Ancyrodella  pristina  Khalymbadzha 
et Tchernyscheva, Ctenopolygnathus lanei Kuzmin, 
Polygnathus alatus Huddle, P. denisbriceae Bultynck, 
P. ljaschenkoi Kuzmin, P. paradecorosus Ji et Ziegler, 
P. pennatus Hinde, P. pollocki Druce, P. praepolitus 
Kononova  et  al.,  P.  pseudoxylus  Kononova  et  al.,  
P.  spatulatus  Youngquist,  Youngquistognathus  
posterus  Kuzmin  и  др.  Аналогичные  таксоны  
были отмечены на этом же уровне в соседнем 
обн. 14А, впервые описанном в: (Соболев и др., 

2022). Распространение икриодусов по разрезу 
рассмотрено ранее (Соболев и др., 2022; Собо-
лева, Назарова, 2023).

Ранее  присутствие  представителей  рода  
Icriodus упоминалось в ряде работ:  I.  expansus 
(Опорные…, 1988; Кузьмин, 1995; Соболев и др., 
2022), I. nodosus (Huddle) (Кузьмин, 1995; Опор-
ные…, 1997), а также I. symmetricus и I. xenium 
(Соболев и др., 2022). Изображение было при-
ведено  только  для  I.  expansus  (Кузьмин,  1995,  
табл. II, фиг. 6). Все находки икриодусов приу-
рочены к верхней части обн. 14. Перечисленные 
виды являются обычными для саргаевского го-
ризонта франского яруса.

МАТЕРИАЛ
Обн.  14  расположено  на  правом  берегу  

р. Ухта в 430 м выше по течению от устья р. Яре-
га  (N63°30ʹ45.06ʹʹ;  E53°25ʹ27.18ʹʹ)  (рис.  1).  Здесь  
выделено семь литологических пачек (Соболев 

Рис.  1.  Местоположение  обнажений  14  и  14А:  а – на  геологической  схеме:  tm – тиманская, ujr – устьярегская,  
dm – доманиковая, src – сирачойская, vt – ветласянская; б – на фрагменте космоснимка; в – на обзорной карте Респу-
блики Коми.



64	 НАЗАРОВА, СОБОЛЕВА

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ        №  3      2024

и др., 2021). Мощность выходов в обн. 14 состав-
ляет 19.5 м. Обн. 14А расположено в 300 м выше 
по течению р. Ухта от обн. 14 и в общих литоло-
гических чертах соответствует его верхней части 
(рис. 1). Мощность выходов в обн. 14А составляет 
8 м. Детальная характеристика этих обнажений 
приведена в: (Соболев и др., 2022).

Материалом для данного исследования послу-
жили  конодонты  рода  Icriodus,  выделенные  из  
обр. 7 (обн. 14) и обр. 7 (обн. 14А), отобранных 
в 2018–2021 гг. Д.Б. Соболевым. Вес каждого об-
разца составил около 10 кг. Породы представле-
ны темно-серыми известковистыми аргиллита-
ми с органогенной и органогенно-обломочной 
составляющей до 30% (конодонты, тентакулиты, 
остракоды,  брахиоподы) и происходят  из  осно-
вания 7-й пачки (Соболев и др., 2021, 2022). Эта 
часть разреза отвечает началу саргаевского этапа 
осадконакопления.

М.А.  Соболевой  были  выделены  конодон-
ты путем вымачивания породы в воде. Осадок 
промывался через сито 0.05–0.1 мм, а крупные 
остатки дорастворялись в 10% уксусной кисло-
те. В обр. 7 выявлено максимальное количество 
представителей рода Icriodus, в т. ч. относящихся 
к новым видам, описанным в данной работе.

Коллекция  икриодидных  конодонтов  
в  обр.  7  из  обн.  14  насчитывает  338  экз.,  а  из  
обн. 14А – 82 экз. и хранится в Геологическом 
музее им. А.А. Чернова в Ин-те геологии (ИГ) 
ФИЦ Коми НЦ УрО РАН (г.  Сыктывкар)  под 
№ 492/27-35. Изображения конодонтов получе-
ны на сканирующем электронном микроскопе 
Tescan Vega 3 LMH (ЦКП “Геонаука” ИГ ФИЦ 
Коми НЦ УрО РАН, оператор В.А. Радаев). При 
описании конодонтовых элементов использова-
на пространственная ориентировка, предложен-
ная М. Пурнелем с соавт. (Purnell et al., 2000).

Рис. 2. Литостратиграфические колонки обн. 14 и 14А (по: Соболев и др., 2022). Обозначения: 1 – известняки, 2 – гли-
нистые известняки, 3 – алевритовые известняки, 4 – линзы глинистых известняков, 5 – глины, 6 – известковистые глины, 
7 – алевролиты, 8 – поверхность размыва, 9 – образцы с икриодусами.
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СЕМЕЙСТВО ICRIODONTIDAE MÜLLER ET MÜLLER, 1957

Род Icriodus Branson et Mehl, 1938
Icriodus multidentatus Nazarova et Soboleva, sp. nov.

Табл. IX, фиг. 1–6

Icriodus sp. M: Соболева, Назарова, 2023, рис. 3, н, о.

Н а з в а н и е в и д а от multum лат. – много 
и dentatis лат. – зубчатый (связано с визуальным 
увеличением числа продольных рядов зубчиков).

Г о л о т и п  –  ИГ  ФИЦ  Коми  НЦ  РАН,  
№  492/33-19;  левый  I-элемент;  Республика  
Коми, прав. берег р. Ухта, в 400 м выше по тече-
нию от устья р. Ярега, обн. 14А, обр. 7; франский 
ярус, саргаевский горизонт, устьярегская свита, 
конодонтовая  зона  FZ2 (= нижняя falsiovalis),  
остракодовая зона Cavellina chvorostanensis.

Рис. 3. Морфология и терминология I-элементов Icriodus multidentatus sp. nov.

Рис. 4. Онтогенетические изменения I-элементов Icriodus multidentatus sp. nov.

О п и с а н и е  (рис.  3,  4).  Платформа  I-эле-
мента с оральной стороны каплевидная (рис. 3), 
сильно расширенная в задней части. Продоль-
ная ось почти прямая. При виде сбоку оральная 
поверхность платформы уплощенная. Зубчики 
приостренные, равновысокие. Зубчики средне-
го ряда отдельно стоящие, в поперечном сече-
нии округлые, обычно не образуют поперечных 
рядов с боковыми. Зубчики боковых рядов при 
виде с оральной стороны овальные либо вытя-
нуты  в  поперечные  гребни.  В  дорсальной  по-
ловине элемента,  как правило,  с ростральной 
стороны два–три таких боковых гребня сильно 
выступают вбок и располагаются немного вее-
рообразно. Каждый из них может распадаться на 
два дополнительных зубчика. Дополнительные 
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зубчики, расположенные ближе к среднему ряду, 
имеют округлое сечение, подобно срединным 
зубчикам, что создает иллюзию наличия второ-
го срединного ряда. Число зубчиков в боковых 
рядах четыре–пять.

В свободном ряду два зубчика, главный зубец 
четко выражен. Он средних размеров и обычно 
когтевидно загнут. Второй зубчик свободного 
ряда немного меньше главного зубца и обычно 
наклонен в каудальную сторону от оси элемента.

Базальная полость обширная, каплевидная, 
асимметричная. Фланги выходят за пределы 
платформы. На каудальном фланге присутству-
ет небольшая шпора, направленная вбок и не-
много вентрально. Ростральный фланг сильно 
расширен. Края базальной полости волнистые.

Аппарат не известен. Конические элементы, 
характерные для аппаратов икриодусов, были 
обнаружены во многих (хотя и не во всех) об-
разцах совместно с I. multidentatus sp. nov., од-
нако они могут относиться к другим видам рода 
Icriodus, встречающимся в этих же образцах.

Р а з м е р ы  в   м к м .  Длина платформы 500–
700 мкм, ширина 250–350 мкм (за счет разрас-
тания флангов базальной полости ширина эле-
мента может достигать 500 мкм), высота элемен-
та 150–200 мкм.

И з м е н ч и в о с т ь . У  ювенильных форм 
(табл. IX, фиг. 1; рис. 4, а) зубчики бокового ряда 
с ростральной стороны уже вытянуты в гребни 
и выступают вбок. В дальнейшем из них форми-
руются дополнительные зубчики, а боковые зуб-
чики с каудальной стороны тоже вытягиваются 
в гребни (рис. 4, б, в). Платформа при этом рас-
ширяется. У старческих форм (табл. IX, фиг. 5; 
рис. 4, г) все зубчики низкие; в вентральной ча-
сти могут появляться поперечные гребни, а бо-
ковые гребни имеют тенденцию к распаду не на 
два, а даже на три зубчика.

С р а в н е н и е . От известных видов икриоду-
сов новый вид отличается удвоением боковых 
зубчиков и  формированием дополнительного 
нечетко выраженного продольного ряда. Наи-
более близок к  I. xenium Nazarova, 1997, с  ко-
торым сходен широкой платформой, малым 
числом зубчиков боковых рядов, плотным рас-
положением зубчиков на платформе. Отлича-
ется асимметричной платформой, что связано 
с удвоением боковых зубчиков. Мы предпола-
гаем, что I. xenium является предковой формой 
для I. multidentatus sp. nov. У некоторых экзем-
пляров I. xenium (Соболева, Назарова, 2023, 
рис.  3, з) намечается тенденция к  удлинению 

боковых зубчиков с ростральной стороны, как 
у  ювенильных I. multidentatus sp. nov. Однако 
ювенильные I. multidentatus sp. nov. имеют бо-
лее узкую платформу при числе зубчиков боко-
вых рядов, как у взрослых I. xenium.

З а м е ч а н и я . Диагноз рода Icriodus подра-
зумевает наличие только трех продольных рядов 
зубчиков, а у нового вида мы наблюдаем тенден-
цию к формированию четвертого, а то и пятого. 
Тем не менее, мы полагаем, что данные формы 
не стоит выделять в самостоятельный род. Мы 
не наблюдаем дополнительных зубчиков у юных 
форм, а удвоение зубчиков нередко встречает-
ся у икриодусов при расширении платформы, 
только обычно оно происходит не вдоль од-
ной прямой, как у I. multidentatus sp. nov., а до-
полнительные зубчики расходятся в  стороны 
(например, как у видов I. formosus Nazarova и 
I. excavatus Weddige).

Р а с п р о с т р а н е н и е . Франский ярус, сар-
гаевский горизонт, зона FZ2 (= Lower falsiovalis) 
Республики Коми (Южный Тиман).

М а т е р и а л .  13 экз. хорошей сохранности: 
правый берег р.  Ухта, обн.  14, обр.  7 (9  экз.), 
обн. 14А, обр. 7 (4 экз.).

Icriodus quartadecimensis Nazarova et Soboleva, sp. nov.

Табл. X, фиг. 1–5

Icriodus sp. 4: Соболева, Назарова, 2023, рис. 3, к, л.

Н а з в а н и е  в и д а  от quartadecimo лат. – че-
тырнадцатый (происходит от наименования 
обнажения).

Г о л о т и п  – ИГ ФИЦ Коми НЦ РАН, 
№ 492/34–14; левый I-элемент; Республи-
ка Коми, правый берег р. Ухта, в 400 м выше 
по течению от устья р. Ярега, обн. 14, обр. 7; 
франский ярус, саргаевский горизонт, усть- 
ярегская свита, конодонтовая зона FZ2 (= ниж-
няя falsiovalis), остракодовая зона Cavellina 
chvorostanensis.

О п и с а н и е  (рис.  5, 6). Платформа I-эле-
мента широко веретеновидной формы (рис. 5): 
значительно расширена в средней части и зао-
стрена на концах. Продольная ось прямая. При 
виде сбоку оральная поверхность платформы 
уплощенная. Зубчики равновысокие, не острые. 
Зубчики боковых рядов соединены с зубчиками 
среднего в  поперечные гребни. В  средней ча-
сти платформы эти гребни прямые, в вентраль-
ной и дорсальной – слегка дуговидно изогнуты 
к  центру платформы. Число гребней четыре–
шесть. Зубчики среднего ряда также часто сое-
динены между собой (табл. X, фиг. 4).
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Рис. 5. Морфология и терминология I-элементов Icriodus quartadecimensis sp. nov.

Главный зубец (последний зубчик свободного 
ряда) четко выражен, крупный, наклонен дор-
сально, но его конец не поднят выше остальных 
зубчиков. К нему прилегает зубчик свободного 
ряда меньших размеров, иногда он отклонен от 
оси элемента.

Базальная полость обширная, каплевидная, 
асимметричная. Фланги, как правило, выходят 
за пределы платформы. На каудальном фланге 
присутствует  шпора,  направленная вбок и не-
много вентрально.

Аппарат не известен. Конические элементы, 
характерные для аппаратов икриодусов,  были 
обнаружены во многих (хотя и не во всех) образ-
цах совместно с I.  quartadecimensis sp. nov., од-
нако они могут относиться к другим видам рода 
Icriodus, встречающимся в этих же образцах.

Р а з м е р ы  в   м к м .  Длина платформы 550–
800 мкм, ширина 150–300 мкм (за счет разрас-
тания флангов базальной полости ширина эле-
мента может достигать 500 мкм), высота элемен-
та 150–200 мкм.

И з м е н ч и в о с т ь . Возрастная изменчивость 
(рис. 6) проявляется в основном в постепенном 
увеличении  размеров  I-элементов,  бóльшем  
слиянии зубчиков и гребней, расширении плат-
формы.  У  ювенильных  форм  (табл.  X,  фиг.  2;  
рис. 6, а) некоторые срединные зубчики могут 
быть обособлены.

С р а в н е н и е .  Наличием поперечных греб-
ней сходен с I. iowaensis Youngquist et Peterson и I. 
norfordi  Chatterton,  отличается от них широко 

веретеновидной  формой  платформы  и  более  
плавным изгибом гребней, от I. iowaensis, кро-
ме того, более коротким свободным рядом. Тен-
денцию к формированию сходных поперечных 
гребней имеет также вид I. orri Klapper et Barrick 
(см. в: Narkiewicz, Bultynck, 2016). Однако новый 
вид отличается меньшим числом гребней (I. orri 
имеет 6 поперечных гребней у наименьших эк-
земпляров), округлым сечением срединных зуб-
чиков (у I. orri они ромбовидные, благодаря от-
ходящим от них тонким перемычкам), довольно 
широкими перемычками между зубчиками. Ши-
рокой платформой новый вид сходен с I. xenium 
и I. multidentatus sp. nov., отличается от них на-
личием поперечных гребней.

Р а с п р о с т р а н е н и е . Франский ярус, сар-
гаевский горизонт, зона FZ2 (= Lower falsiovalis) 
Республики Коми (Южный Тиман).

М а т е р и а л .  9  экз.  хорошей  сохранности:  
правый  берег  р.  Ухта,  обн.  14,  обр.  7  (6  экз.),  
обн. 14А, обр. 7 (3 экз.).
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того обрамления” Ин-та геологии Федерально-
го исследовательского центра “Коми научный 
центр Уральского отделения Российской акаде-
мии наук” и № АААА-А16-116042010088-5 “Эво-
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Рис. 6. Онтогенетические изменения I-элементов Icriodus quartadecimensis 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. 1–6. Icriodus multidentatus sp. nov.: 1 – экз. № 492/33-30, обн. 14, обр. 7: 1а – орально, 1б – сбоку; 2 – голотип № 492/33-
19, обн. 14А, обр. 7: 2а – орально, 2б – сбоку; 3 – экз. № 492/33-34, обн. 14, обр. 7: 3а – орально, 3б, 3в – сбоку; 4 – экз. 
№ 492/34-10, обн. 14, обр. 7, орально; 5 – экз. № 492/33-29, обн, 14, обр. 7: 5а – орально, 5б – сбоку, 5в – аборально; 
6 – экз. № 492/33-36, обн. 14, обр. 7: 6а – орально, 6б – сбоку; Южный Тиман, Республика Коми, р. Ухта; франский ярус, 
саргаевский горизонт, устьярегская свита.

О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  X
Фиг. 1–5. Icriodus quartadecimensis sp. nov.: 1 – экз. № 492/34-32, обн. 14А, обр. 7: 1а – орально, 1б, 1в – сбоку; 2 – экз. 
№ 492/35-3, обн. 14, обр. 7: 2а – орально, 2б – сбоку; 3 – голотип № 492/34-14, обн. 14, обр. 7: 3а – орально, 3б – сбоку, 
3в – аборально; 4 – экз. № 492/29-13, обн. 14, обр. 7: 4а – орально, 4б – сбоку; 5 – экз. № 492/33-27, обн. 14, обр. 7: 5а – 
орально, 5б – сбоку; Южный Тиман, Республика Коми, р. Ухта; франский ярус, саргаевский горизонт, устьярегская свита.

Icriodus multidentatus sp. nov. and I. quartadecimensis  
sp. nov.  – New Conodont Species from the Frasnian Stage  

of the Southern Timan
V. M. Nazarova1, M. A. Soboleva2

1Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119991 Russia
2Institute of Geology of the Komi Scientific Research Center of the Ural Branch of the Russian Academy of Sciences, 
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New species of conodonts of the genus Icriodus– I. multidentatus sp. nov. and I. quartadecimensis sp. nov. 
from the Sargaevo Regional Stage of the Ust-Yarega Formation (Frasnian Stage, Upper Devonian) of the 
Southern Timan are described. The described species have rather wide platforms, which may be related to the 
development of a new food resource.
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Из сармата (средний миоцен) Северного Кавказа (Ставропольский край) по неполному скелету В.В. 
Богачев (1933) описал скумбриевую рыбу Auxis caucasica. Впоследствии этот вид был отнесен к скум-
бриям рода Scomber. Новые находки в сармате Северного Кавказа (Краснодарский край, р. Пшеха) 
выявили у S. caucasicus (Bogatshov) серьезную редукцию числа позвонков (до 28), что крайне нео-
бычно для Scombridae, имеющих не менее 31 позвонка. Для сарматского вида скумбриевых выделен 
новый род Mioscomber. К этому же роду отнесены скумбриевые из сармата бывшей Югославии, пер-
воначально описанные как Auxis vrabcensis Kramberger, 1882, A. thynnoides Kramberger, 1882 и Scomber 
sujedanus Steindachner, 1860 – у них также отмечена редукция числа позвонков. Родовой признак 
Mioscomber gen. nov. предполагает коррекцию диагноза семейства Scombridae, c “Vertebrae 31–66” 
на “Vertebrae 28–66”.

Ключевые слова: Percomorpha, Scombroidei, Scombridae, Mioscomber caucasicus, новый род, средний 
миоцен, Северный Кавказ
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ВВЕДЕНИЕ

Семейство Scombridae (скумбриевые) вклю-
чает эпипелагических морских преимуществен-
но хищных рыб с веретеновидным либо немно-
го сжатым с боков телом и тонким хвостовым 
стеблем; это семейство традиционно помеща-
ют в  подотряд скумбриевидных (Scombroidei) 
отряда окунеобразных (Perciformes s. l.) (Берг, 
1940; Collette et al., 1984; Банников, 1985, 2010; 
Nelson, 2006 и  др.). В  молекулярной система-
тике, распространенной в  последнее время, 
скумбриевидным придается ранг отряда (Wiley, 
Johnson, 2010; Near et al., 2012, 2013; Betancur-R. 
et al., 2013, 2017; Nelson et al., 2016 и др.), вклю-
чающего в себя 17 семейств, в “отделе (division) 
Percomorphacea” (Wiley, Johnson, 2010), “кладе 
Pelagia” (Miya et al., 2013) или “серии Pelagiaria” 
(Betancur-R. et al., 2017). К семейству скумбрие-
вых относят около 34 родов, включая вымершие 
(Банников, 2010, 2020; Monsch, Bannikov, 2012). 

Первые представители скумбриевых встреча-
ются уже в среднем палеоцене, но их основное 
время диверсификации приходится на олигоцен 
и миоцен (Банников, 2010).

Семейство Scombridae подразделяют на 
несколько подсемейств (Starks, 1910; Бан-
ников, 1985, 2010), либо на два подсемей-
ства (Gasterochismatinae и  Scombrinae) 
и  трибы Scombrini (настоящие скумбрии), 
Scomberomorini (королевские макрели), Sardini 
(пеламиды), Thunnini (тунцы) (Collette, Nauen, 
1983; Collette et al., 1984 и  др.), ископаемые 
Eocoelopomini (Monsch, Bannikov, 2012) в соста-
ве Scombrinae. Почти все трибы скумбриевых 
рассматриваются как парафилетические в мо-
лекулярной систематике (Collette et al., 2001), 
но триба Scombrini, включающая рыб с  мень-
шим числом позвонков (всегда 31, против 32–64 
у скумбриевых других триб), по-видимому, не 
парафилетична (Santini et al., 2013; Банников, 
Еребакан, 2022). Scombrini из эоцена–миоцена 
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Тетиса и Паратетиса включают множество видов, 
все  они  отнесены  к  вымершему  роду  Auxides  
(=  Scombrosarda)  и  современному  роду  скум-
брий  Scomber  (Банников,  1985,  2010;  Monsch,  
Bannikov, 2012; Банников, Еребакан, 2022). Не-
сколько миоценовых форм скумбриевых,  опи-
санных  с  территории  бывшей  Югославии  
(Хорватия, Словения) как относящиеся к роду 
Auxis (Kramberger-Gorjanović, 1882; Gorjanović-
Kramberger,  1895;  Anđelković,  1989),  впослед-
ствии отнесены к Scomber (Банников, 1985; Nam 
et al.,  2021). Также к роду Auxis была отнесена 
скумбриевая рыба, описанная В.В. Богачевым 

(1933)  из  сармата  (средний  миоцен)  Северно-
го  Кавказа  (Ставропольский  край)  как  Auxis  
caucasica.  Описание Богачева  основано на  не-
полном скелете (без передней части тела, в т. ч. 
без  головы и поясов парных плавников,  и без 
задней части тела) довольно крупной рыбы (Бо-
гачев, 1933, табл. XI, фиг. 2; Доронин, Швырева, 
2022, рис. 1). П.Г. Данильченко (1960) предполо-
жил, что этот экземпляр относится к роду Sarda, 
а А.Ф. Банников (1985, с. 9) счел правильным от-
нести вид Богачева к скумбриям (род Scomber), 
руководствуясь такими признаками этой формы, 
как, в частности, малое количество позвонков 

à

á

â
Рис. 1. Mioscomber caucasicus (Bogatshov, 1933): а – экз. ПИН, № 5073/143, полный скелет, покрыт глицерином для лучшего 
контраста; б – экз. ПИН, № 5073/144, почти полный скелет; в – экз. ПИН, № 5073/145, неполный скелет; Краснодарский 
край, Апшеронский р-н, р. Пшеха ниже хут. Цуревский; верхи среднего миоцена, нижний сармат. Масштабная линейка – 
1 см (фиг. а, в), 2 см (фиг. б).
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и строение парапофизов. На голотипе сохрани-
лось 20 позвонков; у целой рыбы их число могло 
приближаться к типичному для скумбрий (31), 
но никак не к типичному для Auxis (39).

До недавнего времени Scombridae более не 
были известны из морских сарматских отло-
жений Восточного Паратетиса, первая после 
длительного перерыва фрагментарная находка 
Scomber aff. caucasicus (Bogatshov) сделана в ходе 
полевых работ Палеонтологического ин-та им. 
А.А. Борисяка (ПИН) РАН (2003 г.) на место-
нахождении сарматских рыб на северо-запа-
де Кавказа (Краснодарский край, р. Пшеха) 
(Carnevale et al., 2006). Фрагментарность этой 
находки (Monsch, Bannikov, 2012, рис. 25) мало 
добавила к  характеристике вида, однако по-
следующие сборы ПИН РАН и местных люби-
телей палеонтологии на сармате р. Пшеха (лю-
безно переданные в ПИН РАН) позволили су-
щественно пополнить материал по “Scomber” 
caucasicus (Bogatshov). Изучение находок пока-
зало, что у этого вида серьезно редуцировано 
число позвонков (до 28), что крайне необычно 
для Scombridae, имеющих не менее 31 позвон-
ка (Collette, 2003 и  др.). Для сарматского кав-
казского вида скумбриевых ниже выделен но-
вый род Mioscomber. К этому же роду отнесены 
скумбриевые из сармата бывшей Югославии, 
первоначально описанные как Auxis vrabcensis 
Kramberger, 1882, A. thynnoides Kramberger, 1882 
и Scomber sujedanus Steindachner, 1860 – у них 
также отмечена редукция числа позвонков.

Родовой признак Mioscomber gen. nov. пред-
полагает коррекцию диагноза семейства 
Scombridae, c “Vertebrae 31–66” (Collette, 2003, 
c. 1) на “Vertebrae 28–66”. Редукция числа по-
звонков нового рода явно является его апомор-
фией, поскольку плезиоморфным состоянием 
для Scombridae считается наличие 31 позвонка 
(Monsch, 2006).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материалом для работы послужили отпечат-
ки четырех относительно полных и семи непол-
ных скелетов рыб и отдельного нейрокрания из 
глин и мергелей верхней половины цуревской 
свиты (Белуженко, 2002) сарматского региояру-
са, собранных на левом берегу р. Пшеха (Крас-
нодарский край) выше хут. Цуревский. Полные 
скелеты имеют стандартную длину тела (SL) от 
55 до 339  мм; ориентировочная SL наиболее 
крупного экземпляра (ПИН, № 5073/148) – око-
ло 95 см.

Образцы изучались с помощью бинокулярно-
го микроскопа Leica M165C в ПИН РАН. В каче-
стве сравнительного материала использовались 
образцы ранее описанных ископаемых видов 
скумбриевых рыб из колл. ПИН РАН, а также 
остеологические коллекции и рентгеноснимки 
скелетов современных скумбрий.

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ

СЕМЕЙСТВО SCOMBRIDAE RAFINESQUE, 1815

ПОДСЕМЕЙСТВО SCOMBRINAE RAFINESQUE, 1815

Род Mioscomber Bannikov et Erebakan, gen. nov.
Н а з в а н и е  р о д а  – от миоценовой эпохи 

и рода Scomber L., 1758.
Ти п о в о й  в и д  – Auxis caucasica Bogatshov, 

1933; средний миоцен Северного Кавказа.
Д и а г н о з .  Тело веретеновидное, его мак-

симальная высота не превышает длину головы. 
Frontalia относительно узкие, удлиненные. Зубы 
в  челюстях однорядные, мелкие, конические, 
загнутые внутрь. Большая часть maxillare пере-
крыта широким lacrimale. Жаберная крышка вы-
сокая, но довольно короткая. Свободный край 
operculum слегка вырезан (вогнутый). Позвон-
ков 28–29. Длина позвонков слегка увеличивает-
ся к началу хвостового отдела, затем к хвостово-
му стеблю позвонки укорачиваются. Гипураль-
ных пластинок две. Парапофизы развиты слабо. 
Спинные плавники широко разделены, между 
ними имеются свободные птеригиофоры. В ос-
новании шипов задней части первого спинного 
плавника имеются костные пластинки звездча-
той формы. Начало второго спинного плавника 
расположено слегка впереди начала анального. 
Дополнительные плавнички, которых 5–6 свер-
ху и снизу, резко отделены от последних лучей 
мягких непарных плавников. Грудные плавники 
небольшие, брюшные расположены позади или 
под ними. Хвостовой плавник вильчатый, уме-
ренно крупный. Чешуя очень мелкая, циклоид-
ная, в районе грудных плавников сильно не уве-
личена. Боковая линия единая.

В и д о в о й  с о с т а в .  Помимо типового вида, 
М. vrabcensis (Kramberger, 1882), М. thynnoides 
(Kramberger, 1882) и М. sujedanus (Steindachner, 
1860) из сармата Хорватии.

С р а в н е н и е .  От других родов подсемей-
ства Scombrinae (трибы Scombrini), Scomber 
L., 1758, Rastrelliger Jordan et Starks in Jordan 
et Dickerson, 1908, Grammatorcynus Gill, 1862, 
Auxides Jordan, 1919 и Pseudauxides Monsch, 2006 
отличается меньшим числом позвонков – 28–29 
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против 31 (30 у  Pseudauxides). Менее крупны-
ми зубами Mioscomber gen. nov. отличается от 
Grammatorcynus и Pseudauxides, а широко раз-
деленными спинными плавниками – от Auxides, 
Grammatorcynus и Pseudauxides. Тело Mioscomber 
gen. nov. менее высокое, чем у  современного 
Rastrelliger brachysoma (Bleeker); зубы крупнее, 
чем у Rastrelliger.

З а м е ч а н и я .  Из сармата бывшей Югос-
лавии в  конце XIX  в. описано несколько ви-
дов скумбрий под родовыми названиями 
Scomber и  Auxis (Anđelković, 1989). Некото-
рые из них описаны по неполному материа-
лу (Scomber sarmaticus Kramberger, 1891 и Auxis 
stiriacus Kramberger, 1895), у  других при пер-
воописании указано наличие 30–32 позвон-
ков (S. priscus Kramberger, 1882, Auxis minor 
Kramberger, 1882 и A. croaticus Kramberger, 1882), 
близкое к Scomber. Еще три вида – S. sujedanus 
Steindachner, 1860 (= S. steindachneri Kramberger, 
1882), Auxis thynnoides Kramberger, 1882 
и A. vrabcensis Kramberger, 1882 – характеризу-
ются наличием 28 позвонков и должны быть от-
несены к роду Mioscomber gen. nov.

Материал из сармата Хорватии после его пер-
воописания в  дальнейшем не был ревизован; 
его переизучение, возможно, сократит число 
хорватских видов Mioscomber с трех до двух или 
одного.

Mioscomber caucasicus (Bogatshov, 1933)
Auxis caucasica: Богачев, 1933, с. 55, табл. XI, фиг. 2; До-

ронин, Швырева, 2022, рис. 1.
Scomber aff. caucasicus: Carnevale et al., 2006, с.  692; 

Monsch, Bannikov, 2012, с. 276, рис. 25.
“Scomber caucasicus”: Банников, 2010, с. 139.

Го л о т и п  (по монотипии) – СМЗ (Ставро-
польский гос. музей-заповедник), № 12331, от-
печаток скелета без передней части тела, головы 
и поясов парных плавников, и без задней части 
тела (Богачев, 1933, табл. XI, фиг. 2; Доронин, 
Швырева, 2022, рис. 1); Ставропольский край, 
г. Ставрополь в  отложениях р. Мутнянка (До-
ронин, Швырева, 2022, с. 62); средний миоцен, 
сармат.

О п и с а н и е  (рис.  1–3). Тело удлиненное, 
веретеновидное, с  тонким, коротким хвосто-
вым стеблем; вероятно, почти не сжатое с боков 
(на что косвенно указывает захоронение кры-
ши черепа экз. ПИН, № 5073/149 не латераль-
но, а в дорсо-вентральном положении; рис. 3). 
Максимальная высота тела взрослых экземпля-
ров примерно совпадает с высотой головы. Дли-
на головы (HL) 3.2–3.5 раза укладывается в SL 

и в 1.4–1.6 раза превосходит наибольшую высоту 
тела. HL примерно соответствует длине 9–10 пе-
редних хвостовых позвонков. Глаза относитель-
но небольшие, горизонтальный диаметр орбиты 
меньше длины рыла. Длина рыла не превышает 
длину трех передних хвостовых позвонков.

Голова коническая, со слегка заостренным 
рылом. Высота головы в  1.4–1.6 раза уступа-
ет ее длине. Передний конец нижней челюсти 
почти не выступает вперед. Nasale небольшое, 
удлиненное (рис. 2, а). Нейрокраний довольно 
низкий; относительно тонкий, почти прямой 
парасфеноид проецируется в нижней половине 
орбиты. Гребень supraoccipitale низкий и срав-
нительно короткий. Очертания нейрокрания 
в дорсо-вентральном аспекте более-менее треу-
гольные. Длина нейрокрания от переднего края 
mesethmoideum до заднего края basioccipitale 
в 1.7 раза превышает его ширину между задними 
отростками pterotica и в 1.9 раза – ширину между 
латеральными краями sphenotica (измерено по 
экз. ПИН, № 5073/152). Frontalia относитель-
но широкие над орбитой (с легкой выемкой их 
латерального края), плавно сужаются кпереди; 
при этом их сейсмосенсорные каналы примерно 
параллельны оси тела. Этмоидный район чере-
па довольно короткий, относительно узкий при 
виде сверху и невысокий в латеральном аспек-
те. Sphenoticum выступает на латеральном крае 
нейрокрания между frontale и pteroticum в виде 
короткой, округлой кости. Pteroticum занимает 
постеролатеральный угол нейрокрания при виде 
сверху, и образует приостренный задний отро-
сток. Концы отростков pterotica находятся на 
одном уровне с задним краем basioccipitale. Вну-
тренняя стенка ушной капсулы частично разли-
чима у экз. ПИН, № 5073/146 (рис. 2, а); отолит 
не сохранился ни у  одного экземпляра. Скле-
ротические окостенения состоят из передней 
и задней полукруглых частей. Длина lacrimale 
лишь немного короче длины верхней челюсти. 
Позади lacrimale у экз. ПИН, № 5073/149 разли-
чимы четыре или пять небольших подглазнич-
ных костей (рис. 3).

Рот умеренно крупный, конечный; нижнече-
люстное сочленение расположено под середи-
ной орбиты или слегка позади нее. Рот явно не 
выдвижной: кости обеих ветвей верхней челю-
сти находятся в сочленении, даже если смеще-
ны из их естественного положения. Восходящий 
отросток praemaxillare умеренной высоты, слит 
с сочленовным отростком. Альвеолярная ветвь 
praemaxillare почти прямая, постепенно утонь-
шается каудально. Зубы конические, однорядные, 
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Рис. 2. Mioscomber caucasicus (Bogatshov, 1933), неполные скелеты: а – экз. ПИН, № 5073/146; б – экз. ПИН, № 5073/147; 
в – экз. ПИН, № 5073/148; Краснодарский край, Апшеронский р-н, р. Пшеха в 1 км ниже хут. Цуревский; верхи среднего 
миоцена, нижний сармат. Масштабная линейка – 3 см.
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почти прямые,  с немного загнутой внутрь вер-
шиной.  Maxillare  сохранилось довольно плохо,  
немного загнуто задним концом вниз. Нижняя 
челюсть невысокая,  практически не выступает 
вперед по отношению к верхней; ее высота в 3.2 
раза уступает длине. Длина нижней челюсти со-
ставляет около 0.52 длины головы и равна длине 
4.5–5 последних туловищных позвонков.  Сим-
физная часть нижней челюсти невысокая, слег-
ка отогнута книзу. Dentale V-образное, в его за-
днюю вырезку входит angulo-articulare. Верхний 
задний отросток dentale слегка длиннее нижнего, 
но существенно уже его.  Зубы на dentale  одно-
рядные, сходны с верхнечелюстными по форме 
и размеру. Angulo-articulare по площади немно-
го меньше, чем dentale; промежуток между верх-
ними отростками этих костей очень небольшой. 
Сочленовный отросток аngulo-articulare низкий, 
retroarticulare не различимо.

Подвесочный  и  жаберный  аппараты  наи-
лучше  сохранились  на  экз.  ПИН,  №  5073/149 
(рис. 3). Hyomandibulare имеет форму перевер-
нутой  буквы  L,  с  удлиненным  передним  мы-
щелком (для сочленения со sphenoticum) и об-
резанным  нижним  краем;  ось  кости  почти  
вертикальна.  Symplecticum  небольшое,  узкое,  
клиновидное, входит в канавку на внутренней 
поверхности quadratum вдоль его заднего края. 
Quadratum  относительно  широкое,  субтреу-
гольное, с небольшим сочленовным мыщелком 
и относительно длинным постеродорсальным 
отростком. Metapterygoideum среднего размера, 
субтрапециевидной формы, расположено меж-
ду hyomandibulare и quadratum. Entopterygoideum 
удлиненно-овальное,  пластинчатое.  Удлинен-
ный  эктоптеригоид  и  palatinum  различимы  
плохо.  Жаберная  крышка  довольно  широкая.  
Praeoperculum умеренно крупное, плоское, по-
лулунной  формы:  выпуклое  сзади,  вогнутое  
спереди. Горизонтальная и вертикальная ветви 
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Рис. 3. Mioscomber caucasicus (Bogatshov, 1933), экз. ПИН, № 5073/149, передняя часть скелета; Краснодарский край, 
Апшеронский  р-н,  р.  Пшеха  в  1  км  ниже  хут.  Цуревский;  верхи  среднего  миоцена,  нижний  сармат.  Обозначения:  
an – angulo-articulare, cl – cleithrum, d – dentale, fr – frontale, lac – lacrimale, mtp – metapterygoideum, op – operculum, pmx – 
praemaxillare, pop – praeoperculum; qu – quadratum. Масштабная линейка – 2 см.
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предкрышки примерно равной ширины и дли-
ны. Передненижний край кости образует с пе-
редневерхним краем угол около 100°–105°. Сво-
бодный край предкрышки ровный. Operculum 
крупное, плоское, широкое; его нижний край 
приострен, а в постеродорсальной части имеет-
ся слабая выемка. Suboperculum крупное, пло-
ское, овально-яйцевидной формы (передний 
конец слегка уже заднего). Гиоидный комплекс 
наилучше сохранился на экз. ПИН, № 5073/143 
(рис. 1, а), но подъязычные кости правой и ле-
вой стороны здесь наложены друг на друга. Radii 
branchiostegi очень тонкие, удлиняющиеся назад; 
их, по-видимому, по семь с каждой стороны. На 
нескольких экземплярах частично сохранились 
минерализованные жаберные лепестки и тычин-
ки, а на экз. ПИН, № 5073/143 сквозь operculum 
проступают несколько ceratobranchialia.

Позвонков 28 (29 у экз. ПИН, № 5073/144), 
из них 13 – туловищные и 15 (16) – каудальные. 
Длина туловищной части позвоночника в 1.2–1.3 
раза короче хвостовой его части. Линия позво-
ночника почти прямая. Тела позвонков продоль-
но вытянутые в латеральном аспекте, пережатые 
посередине, несут по латеральному гребню с ка-
ждой стороны. У наиболее крупных экземпляров 
(голотип и  экз. ПИН, №№ 5073/147, 148) дли-
на позвонков передней части хвостового отдела 
увеличена относительно остальных позвонков. 
Презигапофизы развиты сильнее постзигапофи-
зов. Большинство остистых отростков очень тон-
кие и относительно длинные, прямые или слегка 
изогнутые; наклонены назад. Гемальный отро-
сток первого хвостового позвонка (и, в меньшей 
степени, два последующих гемальных отростка) 
слегка утолщен и изогнут в средней части. Па-
рапофизов три–четыре, они удлиняются назад 
в ряду. Ребра тонкие и длинные, сильно отклоне-
ны назад, оканчиваются, не доходя до брюшного 
края тела; последнее ребро существенно коро-
че других. Ребра начинаются с третьего позвон-
ка. Тонкие epineuralia различимы у оснований 
невральных отростков туловищных позвонков 
(либо у оснований ребер).

Хвостовой скелет почти полностью скрыт ги-
пуростегией (раздвоенными основаниями лу-
чей хвостового плавника). Тела позвонков хво-
стового стебля не несут костного латерального 
киля. Второй преуральный позвонок сильно 
укорочен. Гипуральная пластинка подразделена 
на эпаксиальную и гипаксиальную части, разде-
ленные швом. Хвостовой плавник относитель-
но небольшой, глубоко вырезанный, состоит 
из 17 главных лучей (I8–7I). Верхние и нижние 

дополнительные лучи относительно многочис-
ленные, их 10–12 сверху и не менее девяти снизу.

Кости грудного пояса различимы довольно 
плохо. Posttemporale – плоская кость с двумя отно-
сительно тонкими передними отростками, связы-
вающими грудной пояс с нейрокранием. Cleithrum 
довольно крупное, слабо вогнутое спереди. 
Coracoideum явно узкое, границы пекторальных 
radialia различимы плохо. Scapula с овальным от-
верстием в антеровентральной части. Postcleithrum 
тонкое, ребровидное, заканчивается позади тазо-
вых костей. Грудной плавник явно небольшой, его 
полная длина неясна. Точное число лучей в груд-
ном плавнике неизвестно. Основание грудного 
плавника расположено высоко, сразу под линией 
позвоночника, против четвертого позвонка.

Тазовые кости узкие, клиновидные, ориен-
тированы косо к оси тела. Брюшные плавники 
умеренно длинные, прикрепляются позади груд-
ных, каждый состоит из слабой колючки и пяти 
мягких лучей.

Спинные плавники широко разделены – на 
расстояние, равное длине основания первого 
спинного плавника и превышающее длину пяти 
противолежащих позвонков. Первый спинной 
плавник начинается над пятым позвонком; в нем 
12  тонких колючек, вторая из которых самая 
длинная. Последующие шипы быстро укорачи-
ваются. Высота плавника в 1.3–1.4 раза уступает 
длине его основания. Первая колючка сверхштат-
ная на переднем птеригиофоре. Птеригиофоров 
первого спинного плавника 11; они узкие, клино-
видные, с косо ориентированной проксимальной 
частью. Первый, самый длинный дорсальный 
птеригиофор входит в промежуток между ости-
стыми отростками третьего и четвертого позвон-
ков. В основании шипов задней части первого 
спинного плавника имеются костные пластинки 
звездчатой формы. Не менее шести свободных, 
не несущих лучей птеригиофоров расположены 
между спинными плавниками, образуя непре-
рывный ряд дорсальных птеригиофоров.

Второй спинной плавник начинается на вер-
тикали третьего – начала четвертого хвостово-
го позвонка, в нем 11 довольно коротких лучей. 
Все лучи выглядят мягкими, но не исключено, 
что первый является жестким. Лучи располо-
жены очень тесно, в задней части плавника не-
сколько более разрежены. Передние лучи самые 
длинные, каудально лучи укорачиваются. Вы-
сота второго спинного плавника короче дли-
ны его основания. Дорсальных дополнитель-
ных плавничков шесть, два задних сближены 
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друг с другом. Птеригиофоры второго спинного 
плавника очень тонкие. В каудальном направле-
нии птеригиофоры постепенно укорачиваются. 
Межневральные промежутки под вторым спин-
ным плавником вмещают проксимальные концы 
двух–трех птеригиофоров каждый. У птеригио-
форов дополнительных плавничков дистальная 
часть сопоставима по длине с проксимальной.

Анальный плавник сходен со вторым спин-
ным по форме, но слегка короче и  немно-
го сдвинут назад относительно начала второго 
спинного. Длина его основания меньше длины 
трех противолежащих позвонков. В анальном 
плавнике короткая колючка и 11 (12 у экз. ПИН, 
№ 5073/145) мягких лучей. Колючка сверхштат-
но ассоциирована с первым птеригиофором. Пе-
редние мягкие лучи самые длинные, каудально 
лучи укорачиваются. Вентральных дополнитель-
ных плавничков шесть. Птеригиофоры аналь-
ного плавника очень тонкие, сходны по форме 
с  противолежащими птеригиофорами второ-
го спинного плавника и также укорачиваются 
спереди назад. Первый анальный птеригиофор 
слегка вогнут спереди. Проксимальные концы 
двух–трех птеригиофоров входят в межгемаль-
ные промежутки над анальным плавником. Пте-
ригиофоры нижних дополнительных плавнич-
ков сходны с противолежащими птеригиофора-
ми верхних дополнительных плавничков.

Чешуя очень мелкая, тонкая, циклоидная, 
несет circuli, образует сплошной покров на теле. 
Боковая линия не прослеживается.

Некоторые экземпляры несут следы первона-
чального рисунка пигментации на теле, хорошо 
выражена темная пигментация брюшины.

Р а з м е р ы . SL двух целых экземпляров: 
экз. ПИН, № 5073/143–54.5  мм; экз. ПИН, 
№ 5073/144 – ~228 мм. У экз. ПИН, № 5073/151 
SL 339  мм утрачена бόльшая часть тела ниже 
линии позвоночника, а экз. ПИН, № 5073/149 
частично расчленен. В  процентах к  SL экз. 
ПИН, №№ 5073/143 и  144 (в  скобках): длина 
головы – 31 (28); максимальная высота тела – 19 
(20.5); минимальная высота тела – 3.5 (3.2); пер-
вое предорсальное расстояние – 36 (34); второе 
предорсальное расстояние – 66 (68); преаналь-
ное расстояние – 68 (70); высота первого спин-
ного плавника – 11 (?); длина основания перво-
го спинного плавника – 15 (?); расстояние между 
спинными плавниками – 15 (?); длина основа-
ния второго спинного плавника – 10 (8); длина 
основания анального плавника – 8 (7); длина 
брюшного плавника – 9 (8.5); длина наибольших 

лучей хвостового плавника – 16 (14); горизон-
тальный диаметр орбиты – 8 (6); предглазничное 
расстояние – 9 (~8.5); заглазничное расстояние – 
13.5 (13); длина нижней челюсти – 16 (?).

И з м е н ч и в о с т ь . Из трех экземпляров 
с полностью сохранившимся позвоночником два 
(экз. ПИН, №№ 5073/143, 151) имеют 28 позвон-
ков (13 + 15), а один (экз. ПИН, № 5073/144) – 
29 (13 + 16). У самого маленького экземпляра 
(ПИН, № 5073/143) зубы относительно крупнее, 
чем у более крупных экземпляров.

С р а в н е н и е . Неполнота сведений о  мор-
фологии М. vrabcensis (Kramberger, 1882), 
М. thynnoides (Kramberger, 1882) и М. sujedanus 
(Steindachner, 1860) из сармата Хорватии до до-
полнительного их изучения не позволяет адек-
ватно сравнить их с M. caucasicus. Д. Крамбергер 
(Kramberger-Gorjanović, 1882) указывает у  этих 
видов по пять верхних и  нижних дополнитель-
ных плавничков, тогда как у M. caucasicus их по 
шесть. У вида из Восточного Паратетиса 15 (реже 
16) хвостовых позвонков; у М. sujedanus указано 
(Kramberger-Gorjanović, 1882) 17, а у М. vrabcensis – 
14 хвостовых позвонков. Также, у M. caucasicus 
12 шипов в первом спинном плавнике, в отличие 
от хорватских видов, у которых их 10–11.

З а м е ч а н и я . Mioscomber caucasicus 
(Bogatshov) были активными хищниками в се-
верокавказском сарматском бассейне Восточного 
Паратетиса, на что указывают остатки их жертв 
(скелеты рыб) в районе глотки и брюшной поло-
сти у многих экземпляров (см. рис. 1, в; 3). Особо 
выделяется экз. ПИН, № 5073/145, заглотивший 
двух крупных (относительно его размера) сельдей 
Sarmatella tsurevica (Baykina) (рис. 1, в).

У  самого крупного известного экземпляра 
Mioscomber caucasicus, экз. ПИН, № 5073/148, на-
блюдается патология позвоночника: тело седьмо-
го хвостового позвонка гипертрофированно раз-
дуто (рис. 2, в). К сожалению, последующие по-
звонки не сохранились и неясно, продолжается ли 
гиперостоз на них, и как это повлияло на число 
позвонков. Остеома, доброкачественная костная 
опухоль, в прошлом была довольно обычной па-
тологией скелета рыб; она отмечена у многих се-
мейств костистых (см. Capasso, 1997 и др.). У экз. 
ПИН, № 5073/148  также необычно утолщены 
в основании некоторые невральные и гемальные 
отростки.

Р а с п р о с т р а н е н и е . Средний миоцен, 
нижний–средний сармат Северного Кавказа.

М а т е р и а л . Помимо голотипа, 12 экз. с лев. 
берега р. Пшеха, Краснодарский край.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

До настоящего времени было известно, что 
скумбриевые рыбы (семейство Scombridae) 
имеют не менее 31 позвонка (Collette, Nauen, 
1983; Банников, 1985; Collette, 2003 и др.). Од-
нако изучение нового материала по северокав-
казским сарматским скумбриям, отнесенным 
к Auxis caucasica Bogatshov, 1933, долгое время 
известному по единственному неполному ске-
лету, показало, что число позвонков этого вида 
редуцировано до 28–29. Столько же позвонков 
отмечено у  некоторых сарматских скумбрий 
из Хорватии, отнесенных при первоописании 
к родам Scomber и Auxis (Anđelković, 1989). При 
этом у других скумбрий из сармата Хорватии 
имеется нормальное для Scomber число позвон-
ков (31) (Kramberger-Gorjanović, 1882). В насто-
ящей статье выделен новый род Mioscomber gen. 
nov. для сарматских скумбрий с редуцирован-
ным до 28–29 числом позвонков, с типовым ви-
дом Auxis caucasica Bogatshov с Северного Кав-
каза (Краснодарский и Ставропольский края).

По-видимому, длительная эволюция скум-
брий в  среднем миоцене в  практически зам-
кнутом морском бассейне, Паратетисе, привела 
к частной дегенерации некоторых их форм – су-
щественной редукции числа позвонков у видов, 
отнесенных к роду Mioscomber gen. nov.

У наиболее крупного из известных экземпля-
ров M. caucasicus (Bogatshov) наблюдается пато-
логия позвоночника, остеома.

Материал по скумбриевым из сармата Хорва-
тии после его первоописания в дальнейшем не 
был ревизован; переизучение видов, характери-
зующихся наличием 28 позвонков – M. sujedanus 
(Steindachner, 1860), M. thynnoides (Kramberger, 
1882) и M. vrabcensis (Kramberger, 1882), может 
сократить число видов Mioscomber оттуда.

* * *
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A New Genus for the Sarmatian  
(Uppermost middle miocene) mackerels  
(Scombridae) from the North Caucasus

A. F. Bannikov1, I. G. Erebakan1

1Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

V.V. Bogachev (1933) described the scombrid fish Auxis caucasica based on the incomplete skeleton from 
the Sarmatian (Middle Miocene) of the North Caucasus (Stavropol Region). Subsequently, this species was 
assigned to the mackerel genus Scomber. New findings in the Sarmatian of the North Caucasus (Krasnodar 
Region, Pshekha River) revealed a serious reduction in the number of vertebrae in S. caucasicus (Bogatshov) 
(up to 28), which is extremely unusual for Scombridae with at least 31 vertebrae. A new genus Mioscomber is 
established to accommodate the Sarmatian species of scombrids. The scombrids from the Sarmatian of the 
former Yugoslavia, originally described as Auxis vrabcensis Kramberger, 1882, A. thynnoides Kramberger, 1882 
and Scomber sujedanus Steindachner, 1860, are assigned to the same genus – these also have a reduction in 
the number of vertebrae. The generic character of Mioscomber gen. nov. assumes correction of the diagnosis 
of the family Scombridae, from “Vertebrae 31–66” to “Vertebrae 28–66”.

Keywords: Percomorpha, Scombroidei, Scombridae, Mioscomber caucasicus, new genus, Middle Miocene, the 
North Caucasus
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ВВЕДЕНИЕ
Важнейшим элементом позднепермской кон-

тинентальной биоты были парейазавры. Вместе 
с дицинодонтами они представляли крупнейших 
эффективных фитофагов того времени, форми-
руя основу доминантного блока сообщества те-
трапод (Сенников, 1995; Sennikov, 1996). В Вос-
точной Европе парейазавры появились сразу по-
сле позднегваделупского биосферного кризиса 
и исчезли в результате пермо-триасового биос-
ферного кризиса (Сенников, Голубев, 2017). Их 
остатки обнаружены в 54 местонахождениях, что 
составляет половину всех верхнепермских ме-
стонахождений, охарактеризованных определи-
мыми остатками тетрапод.

В  истории развития позднепермской фау-
ны тетрапод Восточной Европы выделяют че-
тыре этапа. Эти этапы охарактеризованы че-
тырьмя последовательно сменяющими друг 
друга фаунистическими комплексами (рис. 1): 

котельничский субкомплекс соколковского ком-
плекса (фауна Deltavjatia vjatkensis, позднесеве-
родвинское время), ильинский субкомплекс 
соколковского комплекса (фауна Proelginia 
permiana, позднесеверодвинско–ранневятское 
время), соколковский субкомплекс соколков-
ского комплекса (фауна Scutosaurus karpinskii, 
вятское время) и вязниковский комплекс (фа-
уна Archosaurus rossicus, поздневятское время) 
(Ивахненко и др., 1997; Голубев, 2000; Ивахнен-
ко, 2001, 2013, 2015; Сенников, Голубев, 2017). 
В  котельничском субкомплексе парейазавры 
представлены среднеразмерными Deltavjatia 
(сем. Bradysauridae), в ильинском – крупными 
Proelginia (сем. Pareiasauridae), в соколковском – 
очень крупными Scutosaurus (сем. Pareiasauridae) 
и мелкими Obirkovia (сем. Elginiidae). Переход 
от соколковского субкомплекса к вязниковско-
му комплексу характеризуется исчезновением 
крупных парейазавров – в  вязниковской фау-
не известны только мелкоразмерные Obirkovia 
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который отличается от всех остальных парейа-
завров, в первую очередь, уникальными особен-
ностями морфологии посткраниальных остео-
дерм (Бояринова, Голубев, 2023а).

Список валидных таксонов восточноевро-
пейских парейазавров включает в себя семь ви-
дов: Deltavjatia rossica (Hartmann-Weinberg, 1937), 
Proelginia permiana Hartmann-Weinberg, 1937, 
Senectosaurus karamzini Boyarinova et Golubev, 
2023, Scutosaurus karpinskii (Amalitzky, 1922), 
S. tuberculatus (Amalitzky, 1922), S. itilensis Ivach-
nenko et Lebedev in Ivachnenko, 1987, Obirkovia 
gladiator Bulanov et Jashina, 2005 (Amalitzky, 
1922; Hartmann-Weinberg, 1937; Ивахненко, 1987, 
2008; Буланов, Яшина, 2005; Бояринова, Голу-
бев, 2023а). Однако в верхнепермских местона-
хождениях присутствуют остеодермы, которые 
морфологически сильно отличаются от остео-
дерм данных видов (Бояринова, Голубев, 2023б). 
Очевидно, восточноевропейская фауна парейа-
завров была таксономически более разнообраз-
ной по сравнению с тем, что нам известно о ней 
в настоящее время.

Данная работа посвящена динамике таксоно-
мического разнообразия позднепермских парей-
азавров Европейской России, которая рекон-
струируется на основе анализа морфологическо-
го разнообразия их посткраниальных остеодерм. 
В настоящей статье, первой части этой работы, 
представлен результат ревизии стратиграфиче-
ского положения местонахождений посткрани-
альных остеодерм парейазавров с учетом всех 
новейших стратиграфических данных.

РЕГИОНАЛЬНАЯ СТРАТИГРАФИЧЕСКАЯ 
СХЕМА ВЕРХНЕПЕРМСКИХ ОТЛОЖЕНИЙ 
ВОСТОЧНО-ЕВРОПЕЙСКОЙ ПЛАТФОРМЫ

Верхнепермские отложения Восточно-Евро-
пейской платформы содержат в большом коли-
честве остатки всех стратиграфически значимых 
групп континентальных организмов: остракод, 
тетрапод, рыб, двустворчатых моллюсков, кон-
хострак, растений. Все они хорошо изучены, 
по многим предложены биозональные шкалы 
(Ивахненко и др., 1997; Молостовская, 1999; Го-
лубев, 2000, 2016; Миних, Миних, 2009; Силан-
тьев, 2014; Arefiev et al., 2015; Наумчева, 2020). 
Среди биостратиграфических шкал наибольший 
интерес представляют шкалы по остракодам 
и  тетраподам (рис.  1). Во-первых, эти шкалы 
отличаются наибольшей детальностью, причем 
зональная шкала по остракодам является осно-
вой общей и региональной стратиграфических 

(Ивахненко и др. 1997; Голубев, 2000; Ивахнен-
ко, 2001; Миних и др., 2015а; Сенников, Голу-
бев, 2017). Таким образом, в истории развития 
позднепермских парейазавров Восточной Евро-
пы, так же как и в истории развития всей фауны 
тетрапод, выделяется четыре этапа:

1) котельничский: Bradysauridae (Deltavjatia 
rossica);

2) ильинский: Pareiasauridae (Proelginia 
permiana);

3) соколковский: Pareiasauridae (Scutosaurus 
karpinskii, S. tuberculatus, S. itilensis) и Elginiidae 
(Obirkovia gladiator);

4) вязниковский: Elginiidae (Obirkovia sp).
Почти каждый этап (за исключением сокол-

ковского) охарактеризован одним, характерным 
только для него родом и видом парейазавра. При 
этом филогенетические взаимоотношения вос-
точноевропейских парейазавров не ясны, и ни 
для одного вида не известны предки и потомки. 
Все это свидетельствует о недостаточной изучен-
ности позднепермских парейазавров Восточной 
Европы.

Детальность реконструкции истории раз-
вития любой группы древних организмов за-
висит от того, насколько точно мы можем осу-
ществлять таксономическую диагностику ис-
копаемых остатков и насколько подробно нам 
известна хронологическая последовательность 
их местонахождений. Для точной таксономи-
ческой диагностики парейазавров традиционно 
используются краниальные остатки, однако они 
встречены только в 16 (30%) восточноевропей-
ских местонахождениях. Характерным призна-
ком парейазавров являются посткраниальные 
остеодермы, которые также могут использо-
ваться в качестве диагностического материала. 
В  Восточной Европе посткраниальные остео-
дермы обнаружены в  45 (83%) местонахожде-
ниях (рис. 2), в т. ч. и во всех типовых местона-
хождениях, что позволяет уверенно соотнести 
их с известными таксонами парейазавров. Ранее 
нами было продемонстрировано, что комплекс 
посткраниальных остеодерм уникален для каж-
дого вида парейазавров и  что остеодермы мо-
гут успешно использоваться для точной таксо-
номической диагностики (Бояринова, Голубев, 
2023а, 2023б). В  частности, из нижневятских 
отложений, переходных от слоев с ильинским 
субкомплексом к слоям с соколковским субком-
плексом, нами был описан один из крупнейших, 
а возможно, и самый крупный в мире парейа-
завр Senectosaurus karamzini (сем. Pareiasauridae), 
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шкал (Жамойда,  Прозоровская,  2006;  Котляр, 
2006; Котляр и др., 2013). Во-вторых, они хоро-
шо  скоррелированы  друг  с  другом.  Стратоны 
этих шкал обычно не совпадают. Их пересечение 
позволяет  расчленить  верхнесеверодвинский  
подъярус и вятский ярус (путятинский – жуков-
ский горизонты) на 10 региональных стратонов, 
которые мы рассматриваем в ранге слоев с ге-
ографическим названием (снизу вверх, рис. 1): 
сундырские слои, ванюшонковские, семинские, 

кичугские, чижевские, ярильские, ровдинские, 
аристовские, гороховецкие и лагерные слои.

Сундырские слои выделены в объеме страти-
графического  интервала,  представляющего  со-
бой пересечение остракодовой зоны Suchonellina 
inornata–Prasuchonella stelmachovi  и тетраподной 
зоны Suchonica vladimiri. Название слоев образова-
но от р. Сундырь. Стратотип – местонахождение 
тетрапод Сундырь‑1, слои 2–5 (Голубев, Буланов, 
2018, с. 54). Местоположение стратотипа: правый 
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Рис. 1. Стратиграфическое положение местонахождений остеодерм парейазавров Восточной Европы. Высота прямо-
угольника охватывает стратиграфический интервал, в пределах которого расположено местонахождение. Местонахож-
дения: 1 – Котельнич; 2 – Бабинцево‑1, Кочевала‑1, Микулино, Потеряха‑2, Пуртовино, Семин Овраг‑1, Чермянино; 
3 – Мутовино, Марьюшкина Слуда-C; 4 – Агафоново, Преображенка‑1A, Солоповка‑2, Чижи; 5 – Климово‑1, Саларево, 
Токари‑2; 6 – Аристово, Завражье, Савватий, Соколки; 7 – Гороховец, Куверба, Пронькино, Раша, Элеонора; 8 – Быковка, 
Вязники‑1, Жуков Овраг‑1B, Пурлы; 9 – Преображенка‑2; 10 – Аверинское‑1, Аверинское‑3, Адамовка, Блюменталь‑3, 
Блюменталь‑5, Болтинская, Вомба-Кассы, Вязовка‑1, Ключевка, Ключевой Овраг, Обирково, Орлецы, Чащенка; 11 – Бо-
евой‑1. Сокращения: Ар – Аристовские, Гх – Гороховецкие, Вн – Ванюшонковские, Жк – Жуковский, Кептен – Кептен-
ский, Кч – Кичугские, Лг – Лагерные, МСШ – Международная стратиграфическая шкала, Н. триас – Нижнетриасовый, 
Нефед – Нефедовский, ОСШ – Общая стратиграфическая шкала России, Рд – Ровдинские, РСШ – Региональная стра-
тиграфическая шкала, См – Семинские, Сн – Сундырские, Чж – Чижевские, Яр – Ярильские, D. – Darwinula, G. – Gerdalia, 
P. – Prasuchonella, S.inornata – Suchonellina inornata, S.typica – Suchonella typica, St – Suchonella typica, Sc – Suchonella clivosa, 
Sr – Suchonella rykovi,  W. – Wjatkellina.
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Рис. 2. Карта расположения местонахождений остеодерм позднепермских парейазавров Восточной Европы: 82 – Пронь-
кино; 85 – Вязники‑1, Быковка; 109 – Мутовино, Марьюшкина Слуда-C, Микулино, Пуртовино, Чермянино; 112 – Ко-
тельнич, Агафоново, Чижи; 114 – Семин Овраг‑1, Ключевой Овраг; 124 – Соколки, Завражье; 126 – Аристово; 128 – Сав-
ватий, Элеонора; 129 – Болтинская; 133 – Адамовка; 134 – Блюменталь‑3, Блюменталь‑5, Ключевка; 137 – Вязовка‑1; 139 – 
Бабинцево‑1; 154 – Кочевала‑1, Потеряха‑2; 205 – Климово‑1; 219 – Саларево; 232 – Обирково; 285 – Раша; 294 – Пурлы, 
Куверба; 296 – Вомба-Кассы; 300 – Аверинское‑1, Аверинское‑3; 323 – Боевой‑1; 334 – Орлецы, Чащенка; 337 – Преоб-
раженка‑1A, Преображенка‑2; 399 – Солоповка‑2; 450 – Гороховец, Жуков Овраг‑1B; 522 – Токари‑2.

берег р. Волга непосредственно ниже устья р. Сун-
дырь (Горномарийский р-н, Республика Марий 
Эл). Характеристика разреза приведена ранее (Го-
лубев, Буланов, 2018). Сундырские слои охваты-
вают нижнепутятинский подгоризонт, нижнюю 
часть  остракодовой  зоны  Suchonellina  inornata–  
Prasuchonella stelmachovi (рис. 1).

Ванюшонковские  слои  выделены  в  объеме 
тетраподной зоны Deltavjatia vjatkensis. Название 

слоев  образовано  от  д.  Ванюшонки  (Котель-
ничский р-н, Кировская обл.). Стратотип – ме-
стонахождение тетрапод Котельнич, ванюшон-
ковская пачка вятской свиты, слой 1 (Голубев, 
2000, с. 85).  Местоположение стратотипа: пра-
вый берег р. Вятка в окрестностях д. Ванюшон-
ки. Описание и характеристика стратотипа при-
ведены в работах (Гоманьков, 1997; Coffa, 1999; 
Голубев, 2000; Есаулова, Гоманьков, 2001; Benton 



86	 ГОЛУБЕВ и др.

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ        №  3      2024

et al., 2012; Arefiev et al., 2015). Ванюшонковские 
слои охватывают нижнюю часть верхнепутятин-
ского подгоризонта, среднюю часть острако-
довой зоны Suchonellina inornata–Prasuchonella 
stelmachovi (рис. 1).

Семинские слои выделены в  объеме тетра-
подной подзоны Chroniosaurus dongusensis. На-
звание слоев образовано от овр. Семин, в  ко-
тором располагается типовое местонахождение 
тетрапод ильинского субкомплекса Семин Ов-
раг‑1 (Тетюшский р-н, Республика Татарстан). 
Стратотип – местонахождение тетрапод ильин-
ского субкомплекса Устье Стрельны, кровля 
стреленской пачки полдарсской свиты, слои 
3–5 обнажения № 9334 (Голубев, 2000, с. 143–
144). Местоположение стратотипа: правый берег 
р. Сухона в 900 м ниже устья р. Стрельна (Ве-
ликоустюгский р-н, Вологодская обл.). Харак-
теристика разреза приведена в работах (Голубев, 
2000, с. 143; Arefiev et al., 2015, с. 24). Семинские 
слои охватывают среднюю часть верхнепутятин-
ского подгоризонта, верхнюю часть острако-
довой зоны Suchonellina inornata–Prasuchonella 
stelmachovi (рис. 1).

Кичугские слои выделены в объеме страти-
графического интервала, представляющего со-
бой пересечение остракодовой зоны Suchonellina 
inornata–Prasuchonella stelmachovi и  тетрапод-
ной подзоны Chroniosaurus levis. Название сло-
ев образовано от пос. Кичуга (Великоустюгский 
р-н, Вологодская обл.). Стратотип – местона-
хождение тетрапод Мутовино, кичугская пачка 
полдарсской свиты, слой 64 (Arefiev et al., 2015, 
с. 27). Местоположение стратотипа: левый бе-
рег р. Сухона в 4.5 км выше пос. Кичуга (Вели-
коустюгский р-н, Вологодская обл.). Описание 
и характеристика разреза приведены М.П. Аре-
фьевым и др. (Arefiev et al., 2015, с. 27). Кичуг-
ские слои охватывают верхнюю часть верхне-
путятинского подгоризонта, терминальную 
часть зоны Suchonellina inornata–Prasuchonella 
stelmachovi, нижнюю часть тетраподной подзо-
ны Chroniosaurus levis (рис. 1).

Чижевские слои выделены в  объеме стра-
тиграфического интервала, представляюще-
го собой пересечение тетраподной подзо-
ны Chroniosaurus levis и  остракодовой зоны 
Wjatkellina fragilina–Dvinella cyrta. Название 
слоев образовано от исчезнувшей дер. Чижи 
(Котельничский р-н, Кировская обл.). Стра-
тотип – местонахождение тетрапод Чижи, ше-
стаковская пачка вятской свиты, слой 5 (Голу-
бев, 2000, с. 85). Местоположение стратотипа: 

правый берег р. Вятка в 3 км выше д. Ванюшон-
ки (Котельничский р-н, Кировская обл.). Опи-
сание стратотипа приведено в работах (Гомань-
ков, 1997; Coffa, 1999; Голубев, 2000; Есаулова, 
Гоманьков, 2001; Benton et al., 2012; Arefiev et al., 
2015; Голубев и др., 2018). Чижевские слои ох-
ватывают нижнюю часть быковского горизонта, 
нижнюю часть остракодовой зоны Wjatkellina 
fragilina–Dvinella cyrta, верхнюю часть тетрапод-
ной подзоны Chroniosaurus levis (рис. 1).

Ярильские слои выделены в объеме тетрапод-
ной подзоны Jarilinus mirabilis. Название слоев 
образовано от Ярильского оврага (г. Нижний 
Новгород, Нижегородская обл.). Стратотип – 
местонахождение тетрапод Горький‑1 (Ефремов, 
Вьюшков, 1955, с. 102). Местоположение стра-
тотипа: правый берег р. Ока в Нижнем Новго-
роде непосредственно ниже Ярильского овра-
га. Ярильские слои охватывают среднюю часть 
быковского горизонта, среднюю часть остра-
кодовой зоны Wjatkellina fragilina–Dvinella cyrta 
(рис. 1).

Ровдинские слои выделены в  объеме стра-
тиграфического интервала, представляюще-
го собой пересечение тетраподной подзоны 
Chroniosuchus paradoxus и  остракодовой зоны 
Wjatkellina fragilina–Dvinella cyrta. Название слоев 
образовано от дер. Ровдино (Великоустюгский 
р-н, Вологодская обл.). Стратотип – местона-
хождение тетрапод Климово‑1, ровдинская пач-
ка саларевской свиты, слои 59–60 (Arefiev et al., 
2015, с. 36). Местоположение стратотипа: левый 
берег р. Сухона напротив дер. Климово (Вели-
коустюгский р-н, Вологодская обл.), в 11.5 км 
ниже дер. Ровдино. Описание и характеристи-
ка разреза приведены Арефьевым и др. (Arefiev 
et al., 2015, с. 34). Ровдинские слои охватывают 
верхнюю часть быковского горизонта, верхнюю 
часть остракодовой зоны Wjatkellina fragilina–
Dvinella cyrta, нижнюю часть тетраподной под-
зоны Chroniosuchus paradoxus (рис. 1).

Аристовские слои выделены в объеме слоев 
с  Suchonella typica. Название слоев образова-
но от с. Аристово (Великоустюгский р-н, Во-
логодская обл.). Стратотип – местонахождение 
тетрапод Аристово, комарицкая пачка саларев-
ской свиты, слой 10 (Arefiev et al., 2015, с. 44). 
Местоположение стратотипа: правый берег р. 
Малая Северная Двина под с. Аристово. Описа-
ние и характеристика разреза приведены в ра-
ботах (Arefiev et al., 2015, с. 42; Арефьев и др., 
2016, с. 31). Аристовские слои охватывают ниж-
нюю часть нефедовского горизонта, нижнюю 
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часть остракодовой зоны Wjatkellina fragiloides–
Suchonella typica, среднюю часть тетраподной 
подзоны Chroniosuchus paradoxus (рис. 1).

Гороховецкие слои выделены в объеме слоев 
с Suchonella clivosa. Название слоев образовано 
от г. Гороховец (Гороховецкий р-н, Владимир-
ская обл.). Стратотип – местонахождение те-
трапод Гороховец, гороховецкая пачка обнор-
ской свиты, слои 1–4 (Миних и др., 2015б, с. 30). 
Местоположение стратотипа: овраг на границе 
г. Гороховец и  дер. Городищи. Описание, ха-
рактеристика и стратиграфическое положение 
разреза приведены в работах (Сенников и др., 
2003; Миних и  др., 2015б; Наумчева, Голубев, 
2019б; Scholze et al., 2019; Наумчева, 2020). Го-
роховецкие слои охватывают верхнюю часть 
нефедовского горизонта, среднюю часть остра-
кодовой зоны Wjatkellina fragiloides–Suchonella 
typica, верхнюю часть тетраподной подзоны 
Chroniosuchus paradoxus (рис. 1).

Лагерные слои выделены в объеме тетрапод-
ной зоны Archosaurus rossicus. Название слоев 
образовано от Лагерного оврага в  г. Нижний 
Новгород (Нижегородская обл.), в  котором 
располагается местонахождение вязниковского 
комплекса тетрапод Лагерный Овраг‑1. Страто-
тип – местонахождение тетрапод вязниковско-
го комплекса Жуков Овраг‑1B, жуковская пач-
ка вохминской свиты, слои 21–22 обнажения 
№ 1027A (Голубев и др., 2012, с. 66). Местопо-
ложение стратотипа: овраг Жуков, прорезающий 
правый берег р. Клязьма между дер. Слукино 
и Арефино (Гороховецкий р-н, Владимирская 
обл.). Описание и характеристика разреза при-
ведены в работах (Голубев и др., 2012; Scholze 
et  al., 2019; Наумчева, 2020; Фетисова и  др., 
2022). Лагерные слои охватывают жуковский 
горизонт, верхнюю часть остракодовой зоны 
Wjatkellina fragiloides–Suchonella typica (рис. 1).

СТРАТИГРАФИЧЕСКОЕ ПОЛОЖЕНИЕ 
МЕСТОНАХОЖДЕНИЙ ОСТЕОДЕРМ 

ПАРЕЙАЗАВРОВ

Местонахождения с остеодермами парейазав-
ров присутствуют во всех слоях, кроме сундыр-
ских и ярильских (рис. 1). К ванюшонковским 
слоям приурочено местонахождение Котельнич 
(Кировская обл.; котельничская свита, ванюш-
онковская пачка) (рис. 1, 2), которое является 
типовым для Deltavjatia rossica.

Cеминские слои. К данным слоям приурочены 
местонахождения Семин Овраг‑1 (Республика 

Татарстан; свита IV), Бабинцево‑1 (Оренбург-
ская обл.; малокинельская свита), Кочевала‑1, 
Микулино, Потеряха‑2, Пуртовино и Чермяни-
но (Вологодская обл.; полдарсская свита) (рис. 1, 
2). Во всех местонахождениях обнаружены 
остатки хрониозухидной амфибии Chroniosaurus 
dongusensis (Голубев, 2000; Arefiev et al., 2015), 
свидетельствующие о  приуроченности место-
нахождений к подзоне Chroniosaurus dongusensis 
и, следовательно, к семинским слоям. Местона-
хождение Семин Овраг‑1 является типовым для 
Proelginia permiana.

Кичугские слои. К данным слоям приуроче-
ны местонахождения Мутовино и Марьюшкина 
Слуда-C (Вологодская обл., полдарсская сви-
та, кичугская пачка) (Arefiev et al., 2015) (рис. 1, 
2). Местонахождение Мутовино является стра-
тотипом кичугских слоев. Местонахождение 
Марьюшкина Слуда-C располагается в  путя-
тинском горизонте (зона Suchonellina inornata–
Prasuchonella stelmachovi) (Arefiev et al., 2015), 
содержит остатки хрониозухидной амфибии 
Chroniosaurus levis, которые свидетельствуют 
о приуроченности местонахождения к подзоне 
Chroniosaurus levis (Голубев, 2000) и, следователь-
но, принадлежит кичугским слоям.

Чижевские слои. К данным слоям приуроче-
ны местонахождения Агафоново (Кировская 
обл.; вятская свита, соколовогорская пачка), 
Чижи (Кировская обл.; вятская свита, шестаков-
ская пачка), Преображенка‑1A и Солоповка‑2 
(Оренбургская обл.; кутулукская свита) (рис. 1, 
2). Местонахождение Чижи является стратоти-
пом чижевских слоев; в нем обнаружены C. levis 
и нижневятские (быковские) остракоды (Голу-
бев и др., 2018). Местонахождение Агафоново 
содержит остатки C. levis и, следовательно, при-
надлежит подзоне Chroniosaurus levis (Голубев, 
2000; Arefiev et al., 2015), при этом оно приуро-
чено к быковскому горизонту (зона Wjatkellina 
fragilina–Dvinella cyrta), так как стратиграфиче-
ски ниже него в этом же разрезе располагается 
местонахождение Чижи. Аналогичное страти-
графическое положение занимает местонахож-
дение Солоповка‑2, в  котором обнаружен C. 
levis совместно с нижневятскими (быковскими) 
остракодами (Наумчева, Голубев, 2019а).

В  местонахождении Преображенка‑1A об-
наружены остатки C. levis (Голубев, 2000). Сре-
ди них присутствуют щитки спинного панциря 
(экз. ПИН, №№ 4645/5, 7–9), покровный орна-
мент которых характеризуется наличием хорошо 
развитых продольных крист [валикоподобные 
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гребни (Голубев, 1998, 2000)], между которыми 
располагаются короткие червеобразные пекте-
ны [гребни с бугорками (Голубев, 1998, 2000)] 
и  редкие бугорки. В  этом отношении C. levis 
из Преображенки‑1A является эволюционно 
более продвинутой (и, с большой степенью ве-
роятности, геохронологически более молодой) 
формой по сравнению с C. levis из местонахож-
дения Солоповка‑2 (Оренбургская обл.), у ко-
торого покровный орнамент некоторых щитков 
представлен бугорками и тремя–пятью хорошо 
выраженными продольными гребнями-пекте-
нами (экз. ПИН, № 5359/67). Таким образом, 
местонахождение Преображенка‑1A приуроче-
но к подзоне Chroniosaurus levis и быковскому го-
ризонту и, следовательно, принадлежит чижев-
ским слоям.

Ровдинские слои. К  данным слоям приу-
рочены местонахождения Климово‑1 и  Са-
ларево (Вологодская обл.; саларевская сви-
та, ровдинская пачка) и Токари‑2 (Республика 
Марий Эл) (рис. 1, 2). Местонахождение Кли-
мово‑1 является стратотипом ровдинских сло-
ев. Местонахождение Саларево располагается 
в  верхней части быковского горизонта (зона 
Wjatkellina fragilina–Dvinella cyrta) и  содержит 
остатки Chroniosuchus sp., свидетельствующие 
о приуроченности местонахождения к подзоне 
Chroniosuchus paradoxus (Голубев, 2000; Arefiev et 
al., 2015). Местонахождение Токари‑2 приуроче-
но к подзоне Chroniosuchus paradoxus, о чем сви-
детельствует находка щитка спинного панциря 
Chroniosuchus cf. licharevi (экз. ПИН, № 5389/1). 
В глинах, подстилающих костеносные песчани-
ки этого местонахождения, обнаружен нижне-
вятский (быковский) комплекс остракод (На-
умчева и др., 2016). Данный комплекс включа-
ет в себя Dvinella cyrta, эволюционный уровень 
развития которой позволяет коррелировать гли-
ны с верхней частью ерогодской пачки полдарс-
ской свиты бассейна р. Сухона (Наумчева и др., 
2016), т. е., со средней частью быковского гори-
зонта (Arefiev et al., 2015). Таким образом, место-
нахождение Токари‑2 располагается в верхней 
части быковского горизонта (зона Wjatkellina 
fragilina–Dvinella cyrta) и в подзоне Chroniosuchus 
paradoxus и, следовательно, приурочено к ров-
динским слоям.

Аристовские слои. К данным слоям приуро-
чены местонахождения Аристово и  Савватий 
(Вологодская обл.; саларевская свита, комариц-
кая пачка), Соколки и Завражье (Архангельская 
обл.; саларевская свита, комарицкая пачка) 
(рис. 1, 2). Местонахождение Аристово является 

стратотипом аристовских слоев. По острако-
дам оно, а также подстилающие и перекрываю-
щие отложения приурочены к слоям с Suchonella 
typica (Наумчева, Голубев, 2019б; Наумчева, 
2020). По литостратиграфическим корреляци-
ям, на этом же стратиграфическом уровне рас-
полагаются местонахождения Савватий, Сокол-
ки и Завражье (Arefiev et al., 2015; Арефьев и др., 
2016). Местонахождение Соколки является ти-
повым для Scutosaurus karpinskii и S. tuberculatus.

Гороховецкие слои. К данным слоям приуро-
чены местонахождения Гороховец (Владимир-
ская обл.; обнорская свита, гороховецкая пачка), 
Пронькино (Оренбургская обл.; кутулукская 
свита), Раша и Элеонора (Архангельская обл.; 
саларевская свита, комарицкая пачка) и Куверба 
(Нижегородская обл.; вятская свита) (рис. 1, 2). 
Местонахождение Гороховец является страто-
типом гороховецких слоев. По остракодам, ме-
стонахождение Элеонора приурочено к слоям 
с Suchonella clivosa (Arefiev et al., 2015; Наумчева, 
Голубев, 2019б; Наумчева, 2020). Местонахожде-
ние Раша по составу фауны позвоночных и стра-
тиграфическому положению (верхняя часть ко-
марицкой пачки саларевской свиты) аналогично 
местонахождению Элеонора (Голубев, 2000). По 
остракодам, местонахождение Пронькино рас-
полагается на одном стратиграфическом уровне 
с местонахождением Элеонора (Голубев, Наум-
чева, 2019). Местонахождение Куверба характе-
ризуется соколковским субкомплексом тетрапод 
(Шумов и др., 2022; Голубев, 2024) и содержит 
остатки Chroniosuchus sp. (Голубев, 2024), сви-
детельствующие о приуроченности местонахож-
дения к подзоне Chroniosuchus paradoxus. По ли-
тостратиграфическим данным, оно располага-
ется в верхневятском подъярусе (Голубев, 2024), 
и  следовательно, с  учетом биостратиграфиче-
ских данных по тетраподам, приурочено к нефе-
довскому горизонту. По комплексу рыб местона-
хождение сопоставляется с местонахождениями 
Элеонора, Жуков Овраг‑1A и Быковка (Шумов, 
2020), которые располагаются в верхней части 
верхневятского подъяруса, в верхней части не-
федовского горизонта (слои с Suchonella clivosa) 
и в жуковском горизонте (зона Archosaurus rossi-
cus) (Голубев и др., 2012; Arefiev et al., 2015; Leb-
edev et al., 2015; Сенников, Голубев, 2017; На-
умчева, Голубев, 2019б; Наумчева, 2020). Таким 
образом, местонахождение Куверба приурочено 
к верхней части нефедовского горизонта, к сло-
ям с Suchonella clivosa и, следовательно, к горо-
ховецким слоям (рис. 1).
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Лагерные слои. К данным слоям приурочены 
местонахождения Быковка, Вязники‑1, Жуков 
Овраг‑1B (Владимирская обл.; вохминская сви-
та, жуковская пачка) и Пурлы (Нижегородская 
обл.) (рис. 1, 2). Все эти местонахождения со-
держат остатки тетрапод вязниковского фауни-
стического комплекса, характеризующего зону 
Archosaurus rossicus (Ивахненко и др., 1997; Голу-
бев и др., 2012; Голубев, 2021).

Таким образом, 30 (67%) местонахожде-
ний посткраниальных остеодерм парейазав-
ров – Агафоново, Аристово, Бабинцево‑1, Бы-
ковка, Вязники‑1, Гороховец, Жуков Овраг‑1B, 
Завражье, Климово‑1, Котельнич, Кочевала‑1, 
Куверба, Марьюшкина Слуда-C, Микули-
но, Мутовино, Потеряха‑2, Преображенка‑1A, 
Пронькино, Пурлы, Пуртовино, Раша, Савва-
тий, Саларево, Семин Овраг‑1, Соколки, Соло-
повка‑2, Токари‑2, Чермянино, Чижи, Элеоно-
ра – датированы с максимально возможной на 
текущий момент точностью (рис. 1).

Стратиграфическое положение остальных 
местонахождений менее определенное. Ме-
стонахождение Преображенка‑2 располагается 
в одном геологическом разрезе с местонахожде-
нием Преображенка‑1A в 5 м выше последне-
го (рис. 2). Оно приурочено к более молодым 
слоям быковского горизонта, и его стратигра-
фическое положение не может быть определено 
точнее, чем быковский горизонт: интервал от 
чижевских до ровдинских слоев включительно 
(рис. 1). Местонахождение Преображенка‑2 яв-
ляется типовым для Senectosaurus karamzini (Бо-
яринова, Голубев, 2023а).

Большое число местонахождений с  остео-
дермами парейазавров содержит остатки те-
трапод соколковского субкомплекса соколков-
ского комплекса, в  т. ч. представителей рода 
Chroniosuchus. Отсутствие дополнительных 
стратиграфических данных не позволяет опре-
делить их стратиграфическое положение точнее, 
чем подзона Chroniosuchus paradoxus, что соответ-
ствует ровдинским, аристовским и гороховец-
ким слоям. Это местонахождения Аверинское‑1, 
Орлецы и  Чащенка (Кировская обл.; вятская 
свита), Адамовка, Блюменталь‑3, Блюменталь‑5, 
Вязовка‑1 и Ключевка (Оренбургская обл.; куту-
лукская и кульчумовская свиты), Вомба-Кассы 
(Республика Чувашия), Ключевой Овраг (Респу-
блика Татарстан, свита V) и Обирково (Вологод-
ская обл.; саларевская свита) (Ивахненко и др., 
1997; Голубев, 2000). Среди них Ключевой Овраг 

и Обирково являются типовыми для Scutosaurus 
itilensis и Obirkovia gladiator соответственно.

В обнажении Аверинское (Кировская обл.; 
вятская свита) среди галек на нижней пойме 
р. Кама был обнаружен обломок крепкого пес-
чаника с остеодермой парейазавра Senectosaurus 
karamzini (Бояринова, Голубев, 2023а). К како-
му слою этого разреза приурочено местонахож-
дение Аверинское‑3, из которого происходит 
данная остеодерма, неясно. Высота берегово-
го обрыва здесь составляет 42 м. Нижняя часть 
разреза коренных отложений (23 м) скрыта под 
оползнями. В 27 м над урезом реки выходит гра-
велито-песчаный слой (4.5 м), в котором были 
найдены остатки тетрапод соколковского суб-
комплекса (местонахождение Аверинское‑1; 
Ивахненко и  др., 1997). Выше располагается 
глинистая пачка видимой мощностью 10.5  м, 
в которой песчаные прослои отсутствуют. Ко-
сти тетрапод из местонахождений Аверинское‑1 
и Аверинское‑3 различаются характером фос-
силизации: в Аверинском‑1 они светло-корич-
невые, рыжевато-коричневые, очень хрупкие, 
а в Аверинском‑3 – темно-коричневые, крепкие. 
По всей видимости, остеодерма Senectosaurus не 
происходит из гравелито-песчаного слоя, к ко-
торому приурочено местонахождение Аверин-
ское‑1. И скорее всего, костеносные песчаники 
местонахождения Аверинское‑3 располагаются 
стратиграфически ниже местонахождения Аве-
ринское‑1. Как было отмечено выше, местона-
хождение Аверинское‑1 относится к  ровдин-
ско-гороховецкому интервалу, охватывающему 
верхи быковского горизонта и нефедовский го-
ризонт. К этому же интервалу мы условно отно-
сим и местонахождение Аверинское‑3.

К  ровдинско-гороховецкому стратиграфи-
ческому интервалу относится местонахождение 
Болтинская (Архангельская обл.; саларевская 
свита), которое расположено на правом берегу 
р. Малая Северная Двина у  бывшей дер. Бол-
тинская (ныне р-н Болтинка в  южной части 
г. Котлас) (Ефремов, Вьюшков, 1955). Точное 
место находки остеодерм неизвестно, однако бе-
рег реки в этом районе сложен верхней частью 
быковского горизонта (саларевская и  нижне-
федосовская пачки саларевской свиты) и  не-
федовским горизонтом (комарицкая пачка са-
ларевской свиты) (Arefiev et al., 2015). Данные 
отложения соответствуют подзоне Chroniosu-
chus paradoxus (Голубев, 2000; Arefiev et al., 2015) 
и,  следовательно, ровдинским, аристовским 
и гороховецким слоям (рис. 1).
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Местонахождение Боевой‑1 (Оренбургская 
обл.; кутулукская свита) характеризуется со-
колковским субкомплексом тетрапод (Ивах-
ненко и  др., 1997; Голубев, 2021) и,  по био- 
и магнитостратиграфическим данным, распо-
лагается в верхневятском подъярусе (Сенников 
и др., 2022а, 2022б). Это местонахождение, та-
ким образом, приурочено к нефедовскому го-
ризонту и,  следовательно, к  аристовско-го-
роховецкому стратиграфическому интервалу 
(рис. 1).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

На территории Европейской России известно 
45 местонахождения позднепермских тетрапод, 
в которых обнаружены посткраниальные остео-
дермы парейазавров. Они приурочены к восьми 
стратиграфическим уровням: три уровня в пу-
тятинском горизонте верхнесеверодвинского 
подъяруса (ванюшонковские, семинские и ки-
чугские слои), два уровня в быковском горизон-
те нижневятского подъяруса (чижевские и ров-
динские слои), два уровня в нефедовском гори-
зонте верхневятского подъяруса (аристовские 
и гороховецкие слои) и один уровень в жуков-
ском горизонте верхневятского подъяруса (ла-
герные слои). С максимальной точностью дати-
ровано 30 местонахождений:

1) ванюшонковские слои – местонахождение 
Котельнич (типовое местонахождение Deltavjatia 
rossica);

2) семинские слои – местонахождения Ба-
бинцево‑1, Кочевала‑1, Микулино, Потеряха‑2, 
Пуртовино, Семин Овраг‑1 (типовое местона-
хождение Proelginia permiana), Чермянино;

3) кичугские слои – местонахождения Муто-
вино, Марьюшкина Слуда-C;

4) чижевские слои – местонахождения Агафо-
ново, Преображенка‑1A, Солоповка‑2, Чижи;

5) ровдинские слои – местонахождения Кли-
мово‑1, Саларево, Токари‑2;

6) аристовские слои – местонахождения 
Аристово, Завражье, Савватий, Соколки (типо-
вое местонахождение Scutosaurus karpinskii и S. 
tuberculatus);

7) гороховецкие слои – местонахождения Го-
роховец, Куверба, Пронькино, Раша, Элеонора;

8) лагерные слои – местонахождения Быков-
ка, Вязники‑1, Жуков Овраг‑1B, Пурлы.

Стратиграфическое положение остальных 
местонахождений определено менее точно. 

Среди них три типовых местонахождения: Клю-
чевой Овраг (типовое местонахождение 
Scutosaurus itilensis), Обирково (типовое место-
нахождение Obirkovia gladiator) и Преображен-
ка‑2 (типовое местонахождение Senectosaurus 
karamzini). Ключевой Овраг и  Обирково рас-
полагаются в пределах интервала, охватываю-
щего ровдинские, аристовские и гороховецкие 
слои, а  Преображенка‑2 – чижевские, яриль-
ские и ровдинские слои.
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Postcranial Osteoderms of Late Permian Pareiasaurs  
from Eastern Europe – I. Chronology of Localities
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To clarify the chronological sequence of East European localities of late Permian pareiasaurian osteoderms, a 
stratigraphic analysis of the osteoderm-bearing strata was carried out. Thirty localities have been dated with 
maximum accuracy, which characterize eight successive stratigraphic levels – the Vanyushonkian, Syominian 
and Kichugian beds of the Putyatinian Regional Stage (Upper Severodvinian), Chizhian and Rovdinian beds 
of the Bykovian Regional Stage (Lower Vyatkian), Aristovian and Gorokhovetsian beds of the Nefyodovian 
Regional Stage (Upper Vyatkian), and Lagernian beds of the Zhukovian Regional Stage (Upper Vyatkian).
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В статье описаны материалы по серым куропаткам из нижнего плейстоцена (1.8–1.5 млн л. н.) пещеры 
Таврида в Центральном Крыму. Мелкая серая куропатка из Тавриды отнесена к ископаемому виду Perdix 
jurcsaki Kretzoi, 1962; еще одна более крупная фазановая птица, отчасти сходная с современными Perdix, 
описана как Enkuria voinstvenskyi gen. et sp. nov. Устойчивость морфотипа ранне- и среднеплейстоцено-
вых европейских серых куропаток в пространстве и времени позволяет синонимизировать ископаемые 
виды Perdix jurcsaki и P. palaeoperdix Mourer-Chauviré, 1975. Ревизованы ископаемые находки рода Perdix 
в верхнем плиоцене – нижнем плейстоцене Восточной Европы и Азии. P. margaritae Kurochkin, 1985 
из верхнего плиоцена Монголии и Забайкалья рассматривается как младший синоним Lophura inferna 
Kurochkin, 1985. Древнейшая находка P. jurcsaki происходит из нижнего гелазия (~2.4 млн л. н.) Север-
ного Причерноморья (местонахождение Крыжановка-2; Украина). Показано продвижение серых куро-
паток на запад Европы во второй половине раннего плейстоцена. Находка рода Enkuria подтверждает 
существование ископаемого разнообразия Perdicini s.s. в плио–плейстоцене Северной Евразии. К это-
му роду также отнесен Phasianus etuliensis Bocheński et Kurochkin, 1987 из нижнего плиоцена Молдо-
вы. Кроме того, подтверждена валидность ископаемых раннеплейстоценовых фазановых Francolinus 
subfrancolinus Jánossy, 1976 и Alectoris baryosefi Tchernov, 1980.
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ВВЕДЕНИЕ
Данная статья продолжает серию публикаций 

(Zelenkov et al., 2019; Зеленков, 2022, 2023, 2024а, 
б) с  описанием раннеплейстоценовых птиц 
из открытой в  2018 г. пещеры Таврида в  Цен-
тральном Крыму (Лопатин, 2019; Лопатин и др., 
2019). Эта работа посвящена серым куропаткам 
(Galliformes: Phasianidae, триба Perdicini s. s.; см. 
ниже) – некрупным наземным курообразным, 
населяющим открытые пространства (луга 
и  степи) преимущественно в  Северной Евра-
зии. В  палеонтологической летописи Европы 
серые куропатки обычны, начиная с конца ран-
него – начала среднего плейстоцена (Tyrberg, 
1998; Mlíkovský, 2002; Kessler, 2019), однако бо-
лее ранняя эволюционная история этих птиц 
в Евразии остается слабо изученной. Из пеще-
ры Таврида известна репрезентативная выборка 
костей некрупной серой куропатки, отнесенной 

в настоящей работе к ископаемому виду Perdix 
jurcsaki Kretzoi, 1962 (= P. palaeoperdix Mourer-
Chauviré, 1975; см. ниже). В фауне также при-
сутствует более крупная куропатка, описанная 
в качестве нового таксона Enkuria voinstvenskyi 
gen. et sp. nov.

Использов анные сокр ащения:  ПИН 
РАН – Палеонтологический ин-т им. А.А. Бо-
рисяка РАН, Москва. Автор признателен 
акад. А.В. Лопатину, А.В. Лаврову (ПИН 
РАН), Д.О.  Гимранову (Ин-т экологии расте-
ний и  животных Уральского отделения РАН) 
и Д.Б. Старцеву (Крымский Федеральный ун-т 
им. В.И.  Вернадского) за сбор и  передачу на 
изучение ископаемых остатков птиц из пеще-
ры Таврида, а  также З. Бохеньски (Институт 
систематики и  эволюции животных, Краков) 
и  Л. Горобцу (Национальный научно-приро-
доведческий музей, Киев) за помощь в работе 
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с  коллекциями ископаемых птиц, и  З. Боеву 
(Национальный музей естественной истории; 
София) и Н.В. Мартыновичу (Музей мирового 
океана, Калининград) за рецензии.

О Т Р Я Д  G A L L I F O R M E S
СЕМЕЙСТВО PHASIANIDAE HORSFIELD, 1821

Тр и б а  Perdicini Horsfield, 1821, sensu stricto
Т и п о в о й  в и д  – Perdix Brisson, 1760, 

современный.
С о с т а в . Типовой род (поздний плио-

цен – современность Евразии), а также ископа-
емые: Enkuria gen. nov., ранний плиоцен – ран-
ний плейстоцен Северного Причерноморья 
и Titanoperdix Zelenkov, Palastrova, Martynovich et 
Volkova, 2023, ранний плейстоцен Прибайкалья.

З а м е ч а н и я . Систематическое положение 
серых куропаток (современный род Perdix) дол-
гое время оставалось неясным. Их традиционно 
включали в подсемейство Perdicinae или трибу 
Perdicini s. l., куда также помещали ряд других 
неблизкородственных мелких Phasianidae. Не-
давние молекулярно-филогенетические работы 
(Wang et al., 2017; Kimball et al., 2021) показали, 
что Perdix, по-видимому, представляют само-
стоятельную филогенетическую линию фаза-
новых, сестринскую современным Phasianini s. s. 
Предполагаемая раннемиоценовая дивергенция 
Perdix (Wang et al., 2017; Cai et al., 2018; Chen et al., 
2021) указывает на древность этой линии, сопо-
ставимую с таковой других триб подсемейства 
Phasianinae. Дистинктивная остеология поддер-
живает принятую в этой работе трактовку Perdix 
и родственных ископаемых форм в составе от-
дельной трибы.

Род Perdix Brisson, 1760
Ти п о в о й  в и д  – Tetrao perdix Linnaeus, 1758, 

современный.
С о с т а в . Три современных вида и  иско-

паемые: P. inferna (Kurochkin, 1985), поздний 
плиоцен Северной Монголии и  Забайкалья; 
P. jurcsaki Kretzoi, 1962, ранний–средний плей-
стоцен Европы и, возможно, Китая.

З а м е ч а н и я .  В палеонтологической лето-
писи Perdix известны, начиная с верхнего пли-
оцена. Мелкий предполагаемый фазан Lophura 
inferna Kurochkin, 1985 из верхнего плиоцена 
Монголии был ранее синонимизирован (Зелен-
ков, Курочкин, 2015) с Perdix etuliensis ошибоч-
но – P. etuliensis здесь перемещен в род Enkuria 
gen. nov., а Lophura inferna в действительности 
представляет собой заметно более мелкую птицу 

рода Perdix. По размерам голотип L. inferna (ти-
биотарсус) соответствует самым крупным со-
временным P. perdix (ширина дистального эпи-
физа 7.6 мм, у современных – до 7.5; Kraft, 1972) 
и, по всей видимости, представляет тот же вид, 
что P. margaritae Kurochkin, 1985, известный из 
тех же отложений Забайкалья и Монголии (Зе-
ленков, Курочкин, 2009, 2015). Несколько более 
крупный относительный размер дистального 
тибиотарсуса (голотип L. inferna) соответствует 
достаточно крупным размерам дистальной бе-
дренной кости P. margaritae из типового место-
нахождения (в сравнении с плечевой костью). 
Таким образом, Lophura inferna, описанный пер-
вым в работе Е.Н. Курочкина (1985), имеет при-
оритет над P. margaritae Kurochkin, 1985. Родовая 
принадлежность P. margaritae (= P. inferna) была 
поставлена под сомнение (Sanchez Marco, 2009), 
однако ревизия материалов не оставляет сомне-
ний в принадлежности к роду Perdix (Зеленков, 
Курочкин, 2009, 2015, эта работа).

Ископаемый вид P. palaeoperdix Mourer-
Chauviré, 1975 был описан из верхов нижне-
го и  среднего плейстоцена нескольких место-
нахождений Франции и  затем был установ-
лен из Испании, Болгарии, Турции и  Китая 
(Mourer-Chauviré, 1975; Hou, 1993; Tyrberg, 1998; 
Mlíkovský, 2002). Типовое местонахождение для 
этого вида – пещера Ла Фаж во Франции, фа-
уна которой датируется самым концом сред-
него плейстоцена (поздний рисс). Самая древ-
няя находка P. palaeoperdix происходит из ме-
стонахождения Мас Рамбо в Южной Франции 
(вторая половина калабрия; ~1.1–1.2 млн л. н.). 
С территории Кавказа к этому виду был отне-
сен ряд костей из среднего плейстоцена пещер 
Треугольная в Карачаево-Черкесии и Кударо 1 
в Южной Осетии (Потапова, Барышников, 1993; 
Baryshnikov, Potapova, 1995; Барышников, 2020). 
Современные исследователи (Mlíkovský, 2002; 
Stewart, 2007; Sánchez Marco, 2009; Potts, 2012) 
считают P. palaeoperdix младшим синонимом 
современного вида P. perdix.

Еще один ископаемый вид европейских плей-
стоценовых серых куропаток, P. jurcsaki Kretzoi, 
1962 был описан из верхов нижнего плейстоце-
на Румынии (типовое местонахождение Бетфия 
5, верхний калабрий; ~ 1 млн л.) как имеющий 
более стройный и удлиненный тарсометатарсус 
в сравнении с современными P. perdix (Kretzoi, 
1962). Д. Яношши (Jánossý, 1976) ревизовал этот 
таксон, отметив, что имеющиеся материалы 
не позволяют подтвердить видовой статус этой 
формы. В качестве компромисса (и принимая 
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условность подобного таксономического акта) 
этот автор предложил считать упомянутую форму 
подвидом, что было принято позднее Е. Кессле-
ром (Kessler, 2009, 2019). В последующем к этому 

“подвиду” относили материалы как из более мо-
лодых среднеплейстоценовых местонахождений 
Центральной Европы, так и из более древних 
раннеплейстоценовых и  даже раннеплиоцено-
вых (Kessler, 2019). Древнейшие плиоценовые на-
ходки указаны из местонахождений Беременд 18 
(MN16b) и Беременд 26 (MN15b) в Южной Вен-
грии (Kessler, 2009), и пока не могут быть под-
тверждены. Материалы из этих местонахожде-
ний не были изображены; приведенные промеры 
плечевых костей (Kessler, 2009), в  случае кор-
ректности их определения, указывают на мел-
кие размеры птиц, которым они принадлежали: 
дистальная и проксимальная ширина плечевой 
кости у предполагаемых серых куропаток из Бе-
ременд 26 меньше, чем даже у мелкого современ-
ного P. dauurica, а промеры коракоида – наобо-
рот, соответствуют крупным экземплярам совре-
менного P. perdix. Таким образом, эти находки, 
по-видимому, представляют различные таксоны. 
Тарсометатарсус из местонахождения Беременд 
18, судя по опубликованным промерам (Kessler, 
2009), отличается от такового P. perdix пропорци-
ями и по соотношению общей длины, толщины 
стержня и проксимального эпифиза соответству-
ет современным Alectoris (см. Kraft, 1972). В то 
же время, размеры тарсометатарсусов P. jurcsaki 
из типового местонахождения полностью укла-
дываются в пределы изменчивости современных 
P. perdix (Jánossý, 1976) и P. palaeoperdix из сред-
него плейстоцена Франции (Mourer-Chauviré, 
1975). Более надежные (но  также не проил-
люстрированные и  поэтому требующие под-
тверждения) находки P. jurcsaki происходят из 
местонахождений середины – второй половины 
калабрия (не древнее 1.2–1.5 млн л.) Централь-
ной Европы (Kessler, 2019).

Вопрос таксономических взаимоотношений 
P. jurcsaki и P. palaeoperdix требует обсуждения. 
С. Мурер-Шовире (Mourer-Chauviré, 1975) пред-
полагает, что P. jurcsaki и P. palaeoperdix могут 
быть одним видом – в таком случае приоритет 
будет иметь P. jurcsaki. В то же время, этот автор 
выделил материалы из Франции в  отдельный 
вид P. palaeoperdix, поскольку оригинальный 
диагноз P. jurcsaki (согласно которому тарсоме-
татарсус этой ископаемой куропатки длиннее 
и тоньше, чем у современных P. perdix) не при-
меним к материалам по P. palaeoperdix, для ко-
торых, наоборот, характерен в целом несколько 

более робустный, но при этом не более длин-
ный, чем у современных P. perdix, тарсометатар-
сус (Mourer-Chauviré, 1975, с. 111). Однако гра-
фик, приведенный Мурер-Шовире, наглядно 
показывает, что пропорции тарсометатарсусов 
P.  jurcsaki полностью укладываются в пределы 
размаха изменчивости как современных P. perdix, 
так и P. palaeoperdix. Яношши (Jánossy, 1976) так-
же отметил, что заявленные в оригинальном ди-
агнозе P. jurcsaki отличия в пропорциях от совре-
менных форм не могут быть подтверждены.

Таким образом, оригинальный диагноз 
P.  jurcsaki и  отмеченные в  нем отличия от 
P. perdix нельзя считать корректными. При этом 
замечание о  более длинном тарсометатарсусе 
P.  jurcsaki все же является справедливым и по 
отношению к P. palaeoperdix. Для P. palaeoperdix, 
действительно, характерен относительно бо-
лее длинный тарсометатарсус (Mourer-Chauviré, 
1975, рис.  15), в  результате чего этот элемент 
скелета полностью сопоставим с таковыми со-
временных P. perdix (что также наблюдает-
ся у  P. jurcsaki), в  то время как остальные ко-
сти конечностей у  P. palaeoperdix несколько 
мельче, чем у P. perdix (Mourer-Chauviré, 1975). 
Этот факт снимает противоречие относитель-
но разницы в  пропорциях тарсометатарсу-
са у P. palaeoperdix и P. jurcsaki. Возраст самых 
древних находок, определенных Мурер-Шовире 
как P. palaeoperdix, также соответствует возрасту 
типового местонахождения P.  jurcsaki. Новые 
материалы по серым куропаткам из пещеры Тав-
рида по размерам и пропорциям соответствуют 
французским P. palaeoperdix (см. ниже) и таким 
образом подтверждают устойчивость данного 
морфотипа на протяжении хронологического 
интервала от раннего калабрия до конца средне-
го плейстоцена. Это, в свою очередь, не позво-
ляет считать P. palaeoperdix специфической за-
падноевропейской формой, сформировавшей-
ся в конце раннего плейстоцена. На основании 
всего вышесказанного я считаю P. palaeoperdix 
Mourer-Chauviré, 1975 младшим синонимом 
P.  jurcsaki Kretzoi, 1962. Серые куропатки из 
верхов нижнего плейстоцена местонахождения 
Пирро Норд в Италии (~1.35 млн л.) морфоло-
гически отличаются от P. perdix, но не были опи-
саны в качестве самостоятельного вида (Bedetti, 
Pavia, 2013).

Раннеплейстоценовая (или даже позднепли-
оценовая) дивергенция P. perdix, согласно моле-
кулярным оценкам (Bao et al., 2010; Chen et al., 
2021; Palacios et al., 2023), позволяет формально 
трактовать P. jurcsaki (P. palaeoperdix) из конца 
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раннего – среднего плейстоцена Европы как 
представителей этого современного вида. Между 
P. palaeoperdix и P. perdix, действительно, имеет-
ся существенное перекрытие по размерам всех 
элементов скелета (Mourer-Chauviré, 1975), при 
этом изначально указывалось, что только древ-
ний возраст позволяет трактовать P. palaeoperdix 
в  качестве отдельного вида (ibid.). Изучение 
материалов из пещеры Таврида подчеркивает 
устойчивую морфометрическую дистинктив-
ность ранне–среднеплейстоценовых европей-
ских серых куропаток, что позволяет формаль-
но диагностировать их на палео-популяционном 
уровне и считать P. jurcsaki операциональным 
хроновидом – таксономической единицей, по 
меньшей мере, информативной для анализа 
четвертичной эволюции фаун. При этом вопрос 
эволюционных взаимоотношений P. jurcsaki 
и современных видов остается открытым, осо-
бенно в связи с возможным морфометрическим 
сходством P. jurcsaki и P. hodgsoniae (см. ниже).

Perdix jurcsaki Kretzoi, 1962

Perdix jurcsaki: Krezoi, 1962, с. 171; Brodkorb, 1964, с. 320; 
Jurcsak, Kessler, 1973, рис. 30.

Perdix palaeoperdix: Mourer-Chauviré, 1975, с.  106, 
табл. 10, фиг. 12.

Perdix perdix jurcsaki: Jánossy, 1976, с.  37; Kessler, 2009, 
с. 257; 2019, с. 150.

Perdix perdix (partim): Mlíkovský, 1995, с. 115; 2002, с. 165.

Го л о т и п  – Музей региона Кришана (Ора-
дя), № 1899а/3, правый тарсометатарсус; Румы-
ния, местонахождение Бетфия 5; нижний плей-
стоцен, верхи калабрия.

О п и с а н и е  (рис. 1, 2). В коракоиде (полный 
экз. ПИН, № 5644/214 и  ряд фрагментарных 
экземпляров) facies articularis clavicularis крани-
окаудально узкое с вогнутым каудальным кра-
ем, impressio bicipitalis незначительно выступает 
вентрально и умеренно выдвинуто медиально; 
impressio m. sternocoracoidei пневматизировано.

В плечевой кости (экз. ПИН, №№ 5644/217, 
234, 1516) дорсальная триципитальная фосса 
выражена, но мелкая, не доходит проксимально 
до головки плечевой кости и резко оконтурива-
ет каудальный вырост головки дорсально; в то 
же время, в головке на уровне вершины трици-
питальной фоссы имеется хорошо выраженная 
впадина; вентральный край головки и прокси-
мальный край intumescentia humeri сходятся под 
углом, близким к прямому; проксимальный край 
дельтопекторального гребня при виде с дорсаль-
ной стороны ровный или несущественно выпу-
клый (не  вогнутый); пневмотриципитальная 

фосса мелкая, ее дно выстлано костной перего-
родкой, прободенной серией неравномерно рас-
положенных пневматических отверстий (измен-
чиво индивидуально и в онтогенезе); стержень 
грацильный и  выраженно изогнутый в  цен-
тральной части. В дистальном эпифизе (лучше 
всего сохранились экз. ПИН, №№ 5644/216, 
1511) processus flexorius незначительно выдает-
ся дистальнее уровня вентрального мыщелка 
и ориентирован каудально при виде с дисталь-
ной стороны; fossa olecrani формирует выражен-
ное углубление в углу между отростком и вен-
тральным мыщелком; сам эпифиз не расширен.

В  карпометакарпусе (практически полный 
экз. ПИН, №№ 5644/1747, 1780 и ряд фрагмен-
тарных костей) межметакарпальный отросток 
крупный, своей вершиной не прирастает к ма-
лой метакарпалии и  сдвинут проксимально; 
малая метакарпалия умеренно выдвинута дис-
тально; spatium intermetacarpale достаточно ши-
рокое, дистокраниальный край слабоовальный; 
центральная часть стержня малой метакарпалии 
выпрямлена.

В  дистальном тибиотарсусе (относительно 
полные экз. ПИН, №№ 5644/1502, 1506 и ряд 
фрагментов) мыщелки грацильные, incisura 
intercondylaris относительно широкая (несколь-
ко превосходит по ширине ширину мыщелков), 
дистальная апертура canalis extensorius субоваль-
ная, расширяется медиально и ориентирована 
субперпендикулярно длинной оси кости; при 
виде с медиальной стороны медиальный мыще-
лок сильно выдается краниально относительно 
стержня. В тарсометатарсусе (полный экз. ПИН, 
№ 5644/215 и  ряд фрагментов) гипотарсус уз-
кий и высокий с тремя замкнутыми каналами, 
шпора отсутствует, эпифизы и стержень слабо 
расширены.

Р а з м е р ы  см. табл. 1.
С р а в н е н и е .  От современных P. perdix от-

личается в  целом мелкими размерами, отно-
сительно более длинным тарсометатарсусом 
и укороченной кистью. По длине коракоид и бе-
дренная кость соответствуют нижней половине 
размаха изменчивости современных P. perdix; 
плечевая кость и  карпометакарпус незначи-
тельно короче, в то время как тарсометатарсус – 
такой же длины, как у P. perdix, но имеет тен-
денцию к более толстому стержню при анализе 
представительной выборки (Mourer-Chauviré, 
1975). От P. dauurica отличается несколько более 
крупными размерами (табл. 1).
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Рис. 1. Кости крыла современных и ископаемых Perdicini s.  s.:  а, л – Alectoris graeca (Meisner, 1804), современный; б, 
е, и, м, т, у, ц – Enkuria voinstvenskyi gen. et sp. nov., нижний плейстоцен пещеры Таврида (Крым): б, е, и, м – голотип 
ПИН, № 5644/1520, левая плечевая кость; т, у, ц – экз. ПИН, № 5644/1519, правый карпометакарпус; в, г, ж, н, о, р, с, 
ф, ч, ш – Perdix jurcsaki Kretzoi, 1962, нижний плейстоцен пещеры Таврида (Крым): в, ж – экз. ПИН, № 5644/1516, не-
полная левая плечевая кость (крупный экземпляр); г – экз. ПИН, № 5644/217, проксимальный фрагмент правой плече-
вой кости (мелкий экземпляр); н – экз. ПИН, № 5644/1511, дистальный фрагмент левой плечевой кости; о – экз. ПИН, 
№ 5644/1768, левая локтевая кость; р – экз. ПИН, № 5644/1761, базальная фаланга большого пальца крыла; с, ф, ч – экз. 
ПИН, № 5644/1747, правый карпометакарпус (крупный экземпляр); ш – экз. ПИН, № 5644/1780, правый карпометакар-
пус (мелкий экземпляр); э – P. jurcsaki Kretzoi, 1962, экз. NMNHU-P 41–493, фрагментарный левый карпометакарпус; 
местонахождение Крыжановка‑2; Украина; д – P. inferna (Kurochkin, 1985), экз. ПИН, № 2975/101, правая плечевая кость 
(голотип Perdix margaritae Kurochkin, 1985; отражен), верхний плиоцен Забайкалья; з – Francolinus francolinus (L., 1766), 
современный; к, п – Perdix perdix (L., 1758), современный; а–д – с каудальной стороны; е–з, у, ф – с дорсальной стороны; 
и, к – с дистальной стороны; л–н, с, т – с краниальной стороны; о–р, ц–э – с вентральной стороны. Обозначения: cdf – 
crus dorsale fossae; ch – caput humeri; con – вогнутость в дорсальном профиле crista deltopectoralis; ev – epicondylus ventra-
lis; f – отверстия, оставленные хищными птицами; fpt – fossa pneumotricipitalis; ftd – дорсальная триципитальная фосса; 
ih – intumescentia humeri; l – дистальный “язычок” головки плечевой кости; mam – большая метакарпалия; mim – малая 
метакарпалия; pf – processus flexorius; pi – processus intermetacarpalis; pp – processus pisiformis; стрелками обозначено дно 
дорсальной триципитальной фоссы на уровне crus dorsale fossae. Длина масштабной линейки – 10 мм.
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Таблица 1. Промеры длинных костей конечностей ископаемых и современных Perdicini s. s.

Элемент скелета/таксон Номер промера

Коракоид 1 2 3 4 5 6

P. jurcsaki, пещера Таврида, Крым 34.5 36.3* 11.8–12.0
(n = 4)

7.5–7.7
(n = 4)

4.4–4.8
(n = 6)

3.4–3.5
(n = 3)

P. palaeoperdix, Ла Фаж, Франция – 35.6 ± 1.2 
(33.0–38.0)2 – 7.9 ± 0.12 – 3.6 ± 0.04 

(3.1–4.2)2

P. inferna, Забайкалье – – 11.9 7.7 5.2 –
Enkuria voinstvenskyi,  
пещера Таврида, Крым – – – 9.6* 6.3 –

E. etuliensis, Молдова – – 15.1 9.8 6.5 –

P. perdix, современный 33.5–38.1
(n = 5)1 35.0–41.02 11.9–12.9

(n = 8)1
7.9–8.3
(n = 7)1

4.6–5.8
(n = 8)1 3.4–4.12

P. dauurica, современный 32.9–33.2
(n = 3)1

32.3–34.8
(n = 3)1

10.4–11.0
(n = 3)1

7.0–7.3
(n = 3)1

4.4–4.9
(n = 3)1

3.0–3.3
(n = 3)1

Плечевая кость 1 2 3 4 5 6

P. jurcsaki, пещера Таврида,  
Крым – 12.3–13.1

(n = 3)
4.5–4.9
(n = 3) 4.4, 4.5 9.3, 9.4 5.2, 5.4

P. palaeoperdix, Ла Фаж,  
Франция

47.7 ± 1.3 
(44.0–50.7)2 12.9 ± 0.22 – 4.7 ± 0.04 

(4.0–5.4)2 9.6 ± 0.12 –

P. inferna, Забайкалье – 13.5 5.4 4.4 – –
Enkuria voinstvenskyi, пещера 
Таврида, Крым 54.1 14.8 (n = 2) 5.8, 5.9 5.5 10.9, 11.0 6.0, 6.1

P. perdix, современный 47.0–50.83 12.4–14.53 5.2–6.0
(n = 8)1 3.9–4.63 9.1–10.41, 3 5.2–5.7

(n = 8)1

P. dauurica, современный 44.1–46.6
(n = 4)1

11.1–12.5
(n = 4)1

4.6–4.9
(n = 4)1

3.9–4.1
(n = 4)1

8.7–8.9
(n = 4)1

4.8–5.0
(n = 4)1

Локтевая кость 1 2 3 4 5

P. jurcsaki, пещера Таврида,  
Крым 42.0 5.6 2.6 6.3–6.5

(n = 4) 4.8–5.0

P. palaeoperdix, Ла Фаж, Франция 43.4 ± 1.12 5.9 ± 0.12 2.6 ± 0.022 – –
P. inferna, Монголия, Забайкалье – 6.1 – 6.5 5.3

P. perdix, современный 42.5–46.81, 3 5.7–6.6
(n = 8)1 2.4–2.93 6.1–6.6

(n = 8)1
4.8–5.2
(n = 8)1

P. dauurica, современный 39.5–42.2
(n = 4)1

5.2–5.5
(n = 4)1

2.3–2.6
(n = 4)1

5.6–5.8
(n = 4)1

4.4–4.7
(n = 4)1

Лучевая кость 1 2 3 4

P. jurcsaki, пещера Таврида,  
Крым 40.9 4.2 2.0 4.7

P. palaeoperdix, Ла Фаж, Франция 39.1 ± 0.92 3.8 ± 0.032 1.8 ± 0.012 4.6 ± 0.042

P. perdix, современный 37.5–42.03 3.6–4.23 1.7–2.13 4.4–5.03

P. dauurica, современный 35.4–37.6
(n = 4)1

3.5–3.8
(n = 4)1

1.6–1.9
(n = 4)1

3.9–4.3
(n = 4)1

Карпометакарпус 1 2 3 4 5

P. jurcsaki, пещера Таврида,  
Крым 26.0, 26.4 7.1–7.5

(n = 4)
3.5–3.7
(n = 5)

2.6–2.8
(n = 5)

14.3–15.0
(n = 5)

P. palaeoperdix, Ла Фаж,  
Франция

26.1 ± 0.5  
(24–27.5)2 7.5 ± 0.062 3.5 ± 0.022 2.4 ± 0.022 –

P. inferna, Монголия 27.2 7.9 3.9 3.1 14.4
Enkuria voinstvenskyi, пещера 
Таврида, Крым 27.9 – 4.4 3.2 14.8

P. perdix, современный 25.3–28.53 7.2–8.23 3.7–3.8
(n = 7)1

2.8–3.0
(n = 7)1

14.7–15.7
(n = 7)1

P. dauurica, современный 24.2–25.3
(n = 4)1

6.7–7.0
(n = 4)1

3.1–3.4
(n = 4)1

2.4–2.5
(n = 4)1

12.6–13.3
(n = 4)1
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Элемент скелета/таксон Номер промера

Бедренная кость 1 2 3 4

P. jurcsaki, пещера Таврида,  
Крым 10.3 6.5 4.0 3.9

P. palaeoperdix, Ла Фаж,  
Франция 9.8 ± 0.12 6.2 ± 0.012 4.0 ± 0.032 –

P. perdix, современный 9.1–11.33 5.9–8.03 3.5–4.33 3.9–4.3
(n = 6)1

P. dauurica, современный 9.1–9.9
(n = 3)1

5.8–6.5
(n = 3)1

3.5–3.9
(n = 3)1

3.6–3.6
(n = 3)1

Тибиотарсус 1 2 3 4

P. jurcsaki, пещера Таврида,  
Крым

3.5–3.8
(n = 3) 6.6, 6.7 6.5, 6.7 4.4–4.6

(n = 3)
P. palaeoperdix, Ла Фаж,  
Франция 3.9 ± 0.042 6.8 ± 0.12 6.7 ± 0.12 –

P. inferna, Монголия 4.0 7.1, 7.6 
(голотип) 7.2, 7.5 4.6, 4.7

Enkuria voinstvenskyi, пещера 
Таврида, Крым – 7.7–7.8

(n = 3) – 4.8

P. perdix, современный 3.2–4.03 6.4–7.53 6.5–7.3
(n = 8)1

4.0–4.7 
(n=8)1

P. dauurica, современный 3.2–3.5
(n = 3)1

6.2–6.4
(n = 4)1

6.2–6.4
(n = 4)1

3.8–4.1 6.2–
6.4 (n = 4)1

Тарсометатарсус 1 2 3 4 5

P. jurcsaki, пещера Таврида,  
Крым 41.2 6.9, 7.0 6.8, 7.0 3.5, 3.6 7.4, 7.8

P. palaeoperdix, Ла Фаж, Франция 41.3 ± 2.4 
(37.0–44.7)2 7.4 ± 0.12 7.3 ± 0.12 3.5 ± 0.04 

(3.1–4.1)2 8.0 ± 0.12

P. jurcsaki, Румыния 38.7–44.52 – – 3.2–3.62 –

P. perdix, современный 38.3–44.31, 3 6.9–7.91, 3 7.0–8.1
(n = 8)1 3.0–3.63 6.9–8.53

P. dauurica, современный 37.4–38.3
(n = 4)1

6.7–7.0
(n = 4)1

6.4–6.8
(n = 4)1

2.9–3.2
(n = 4)1

6.9–7.2
(n = 4)1

Таблица 1. (Окончание)

Обозначения промеров: Коракоид: 1 – медиальная длина; 2 – максимальная длина; 3 – краниальная длина: от краниальной 
вершины до каудального края cotyla scapularis; 4 – краниальная ширина (промер 2 по: Mourer-Chauviré, 1975); 5 – дорсовентральная 
высота facies articularis clavicularis; 6 – минимальная ширина стержня. 
Плечевая кость: 1 – общая длина; 2 – ширина проксимального эпифиза; 3 – краниокаудальная высота caput humeri  
(с проксимальной стороны); 4 – минимальная ширина стержня; 5 – ширина дистального эпифиза; 6 – высота дистального 
эпифиза через condylus dorsalis. 
Локтевая кость: 1 – полная длина; 2 – дорсовентральная ширина проксимального эпифиза через cotylae (строго в плоскости, 
перпендикулярной длинной оси кости); 3 – высота стержня в центральной части; 4 – максимальная (косая) ширина дистального 
эпифиза; 5 – высота дистального эпифиза через condylus dorsalis. 
Лучевая кость: 1 – полная длина; 2 – максимальная проксимальная ширина; 3 – минимальная ширина стержня; 4 – максимальная 
дистальная ширина. 
Карпометакарпус: 1 – полная длина; 2 – краниокаудальная ширина проксимального эпифиза; 3 – высота проксимального эпифиза 
через trochlea carpalis; 4 – минимальная дорсовентральная ширина большой метакарпалии; 5 – длина spatium intermetacarpale.
Бедренная кость: 1 – ширина проксимального эпифиза; 2 – косая высота проксимального эпифиза (Kraft, 1972, измерение “TP”);  
3 – минимальная ширина стержня; 4 – минимальная высота стержня. 
Тибиотарсус: 1 – минимальная ширина стержня; 2 – ширина дистального эпифиза; 3 – высота дистального эпифиза через 
condylus medialis; 4 – высота дистального эпифиза через incisura intercondylaris. 
Тарсометатарсус: 1 – общая длина; 2 – ширина проксимального эпифиза; 3 – высота проксимального эпифиза через hypotarsus;  
4 – минимальная ширина стержня; 5 – ширина дистального эпифиза.
1 – по материалам остеологической коллекции ПИН РАН
2 – по: Mourer-Chauviré, 1975
3 – по: Kraft, 1972
* – реконструируемый показатель.
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Рис. 2. Кости черепа, плечевого пояса и задней конечности современных и ископаемых Perdicini s. s.: а, в, з, м, н–у, ц, 
э – Perdix jurcsaki Kretzoi, 1962, нижний плейстоцен пещеры Таврида (Крым): а, в, з – экз. ПИН, № 5644/214, левый ко-
ракоид; м – экз. ПИН, № 5644/1753, правая лопатка; н–р – экз. ПИН, № 5655/215, левый тарсометатарсус; с – экз. ПИН, 
№ 5644/1781, неполная левая бедренная кость; т, у – экз. ПИН, № 5644/1510, фрагментарное надклювье; ц, э – экз. ПИН, 
№ 5644/1502, неполный правый тибиотарсус; б, г, ж, л, ф, ч – Enkuria voinstvenskyi gen et sp. nov., нижний плейстоцен 
пещеры Таврида (Крым): б, г, ж, л – экз. ПИН, № 5644/1776, краниальный фрагмент левого коракоида; ф, ч – экз. ПИН, 
№ 5644/1719, дистальный фрагмент правого тибиотарсуса; д, е, к – E. etuliensis (Bocheński et Kurochkin, 1987) comb. nov., 
голотип ПИН, № 2614/48, краниальный фрагмент правого коракоида; нижний плиоцен местонахождения Этулия, Мол-
дова; и – Perdix perdix (L., 1758), современный; х, ш – P. inferna (Kurochkin, 1985), голотип ПИН, № 3381/425, дистальный 
фрагмент левого тибиотарсуса (отражен), местонахождение Шамар, Монголия; верхний плиоцен; а, б, н, с – с дорсальной 
стороны; в–д, о, у – с вентральной стороны; е–з – с медиальной стороны; и–л, ч–э – с краниальной стороны; м, т – с ла-
теральной стороны; п, ф–ц – с дистальной стороны; р – с проксимальной стороны. Обозначения: aa – вершина processus 
acrocoracoideus; fac – facies articularis clavicularis; ib – impressio bicipitalis; ila – impressio lig. acrocoracohumeralis. Длина мас-
штабной линейки – 10 мм (и–л, п, р – вне масштаба).
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От ископаемого P. inferna (по материалам из 
местонахождения Береговая; Курочкин, 1985; 
Зеленков, Курочкин, 2009) отличается строе-
нием коракоида: у P. jurcsaki при сходных раз-
мерах гленоидной суставной части processus 
acrocoracoideus меньше и  заметно отодвинут 
медиально относительно стержня; impressio 
bicipitalis слабо выдается вентрально относи-
тельно вентральной плоскости отростка; при 
виде с  медиальной стороны facies articularis 
clavicularis дорсовентрально уже и с более рас-
ширенной дорсальной частью. Caput humeri 
у  P. inferna очень робустная, у  материалов по 
P. jurcsaki из пещеры Таврида она грацильнее.

В проксимальной части плечевой кости ха-
рактерным признаком, указывающим на при-
надлежность к роду Perdix, является строение 
дорсальной триципитальной фоссы, которая 
формирует мелкую ложбинку, при этом прокси-
мальная граница мускульного отпечатка не до-
ходит до края caput humeri. В то же время, сам 
каудальный край caput формирует вогнутость, 
как бы продолжающую дорсальную фоссу. По-
добное строение характеризует небольшое чис-
ло таксонов фазановых и  встречается также 
у Francolinus и Pternistis. В то же время, Perdix 
отличается глубоко расположенной мембраной 
в вентральной триципитальной фоссе (прибли-
жена к выходному отверстию фоссы у указанных 
родов) и  дорсально оконтуренным “язычком” 
суставной поверхности головки плечевой кости, 
тянущимся каудально к crus dorsale fossae. У ука-
занных родов этот язычок не имеет выражен-
ного дорсального края (суставная поверхность 
постепенно переходит дорсальнее). Кроме того, 
надежный признак, позволяющий отличать 
Perdix от Francolinus – форма crista deltopectoralis 
при виде с дорсальный стороны, который фор-
мирует вогнутость в своей проксимальной части 
у Francolinus и прямой – у Perdix (рис. 1). Другие 
роды мелких фазановых имеют более выражен-
ную дорсальную триципитальную фоссу и/ или 
более робустный стержень.

Дистальные фрагменты плечевых костей мо-
гут быть отнесены к Perdix на основании отно-
сительно суженного дистального эпифиза и ка-
удальной ориентации processus flexorius при виде 
с дистальной стороны. У Francolinus дистальный 
эпифиз расширен дорсовентрально – в основ-
ном, за счет вентрально вытянутого вентрально-
го надмыщелка; при виде с дистальной стороны 
эпифиз выглядит уплощенным (краниокаудаль-
но узким) за счет заметно более вентральной 
ориентации processus flexorius, что подтверждает 

отнесение Francolinus к трибе Gallini и, по-ви-
димому, является апоморфией этой клады (Зе-
ленков, 2016).

Коракоид может быть отнесен к  Perdix 
на основании краниокаудально узкого facies 
articularis clavicularis с  вогнутым каудальным 
краем, незначительно выступающим вентраль-
но и умеренно выдвинутым медиально impressio 
bicipitalis, наличия пневматизации в impressio m. 
sternocoracoidei (Kraft, 1972). Карпометакарпус 
характеризуется наличием крупного сдвинуто-
го проксимально processus intermetacarpalis, не 
приросшего к малой метакарпалии, умеренно 
выдвинутой дистально малой метакарпалией, 
достаточно широким и незначительно сужаю-
щимся дистально spatium intermetacarpale, вы-
прямленной центральной частью малой мета-
карпалии. В отличие от Francolinus, у Perdix от-
сутствует гребень (выпуклость), соединяющий 
processus pisiformis и основание os metacarpale 
minus.

Проксимальная фаланга большого паль-
ца крыла ранее не была описана для P. jurcsaki 
(P. palaeoperdix). Экз. ПИН, № 5644/1761 из пе-
щеры Таврида по размеру проксимальной су-
ставной поверхности (соответствующей разме-
ру дистальной суставной части карпометакарпу-
са) сходен с современными P. perdix, но заметно 
короче.

Проксимальная половина бедренной кости 
(экз. ПИН, № 5644/1781) из-за ограниченной 
диагностичности отнесена к  P. jurcsaki на ос-
новании относительных размеров – она соот-
ветствует некрупным экземплярам P. perdix. Бе-
дренные кости P. inferna (= P. margaritae) в це-
лом сопоставляются со средними и крупными 
экземплярами современных P. perdix. Дисталь-
ный тибиотарсус Perdix надежно отличается от 
такового Francolinus укороченными и более гра-
цильными мыщелками, более широкой incisura 
intercondylaris и в целом более широким дисталь-
ным эпифизом при виде с дистальной стороны, 
а также заметно менее выраженным расшире-
нием стержня при переходе на медиальный мы-
щелок. Дистальная апертура canalis extensorius 
варьирует по форме у Perdix, но ориентирована 
в целом субперпендикулярно длинной оси кости, 
в то время как у Francolinus она ориентирована 
выраженно косо. При виде с медиальной сторо-
ны condylus medialis заметно выступает крани-
ально у Perdix и незначительно – у Francolinus. 
В  тарсометатарсусе характерны относительно 
узкий гипотарсус с тремя замкнутыми каналами 
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(два плантарных могут не замыкаться у совре-
менных P. perdix в качестве индивидуальной ва-
риации), отсутствие шпоры, общие удлиненные 
пропорции.

З а м е ч а н и я .  Материалы по серой куро-
патке (род Perdix) относительно обычны в сбо-
рах из нижнего плейстоцена пещеры Таврида 
и представлены несколькими десятками костей 
и их фрагментов. По абсолютным размерам се-
рая куропатка из нижнего плейстоцена пещеры 
Таврида соответствует некрупным экземплярам 
современной P. perdix или мельче. Данный ди-
апазон размерной изменчивости совпадает 
с таковым P. jurcsaki (= P. palaeoperdix) из ран-
него–среднего плейстоцена Франции и позво-
ляет относить куропатку из Тавриды к  этому 
виду. В  частности, реконструируемая полная 
длина наиболее мелкой фрагментарной плече-
вой кости из Тавриды (экз. ПИН, № 5644/217), 
по размерам соответствующей современным P. 
dauurica, составляет около 45 мм; четыре других 
фрагментарных плечевых кости, по аналогии 
с современными P. perdix, соответствуют длине 
47–48 мм. У современных P. perdix длина пле-
чевой кости составляет 47–52 мм (Kraft, 1972; 
наши данные), но у P. jurcsaki из местонахожде-
ния Ла Фаж (Франция) она варьирует в диапазо-
не от 44 до 51 мм, при этом большинство экзем-
пляров имеют длину 46–48 мм (Mourer-Chauviré, 
1975). Другие кости из пещеры Таврида также со-
ответствуют P. palaeoperdix по размерам (табл. 1).

Примечательна выраженная укороченность 
базальной фаланги большого пальца кисти 
у серой куропатки из пещеры Таврида. Совре-
менные подвиды P. perdix характеризуются раз-
личной мобильностью – от полностью оседлых 
в  течение всей жизни до перелетных (Potts, 
2012). Даже отдельные популяции серых куропа-
ток внутри подвида могут быть как полностью 
оседлыми, так и перелетными, что сказывается 
на длине и форме крыла (Павлова, 1987). Длина 
базальной фаланги большого пальца может ва-
рьировать в соответствии с образом жизни (пе-
релетной стратегией) подвида или даже популя-
ции, однако для подтверждения этого предполо-
жения необходимо специальное исследование 
на современных P. perdix. В предыдущих рабо-
тах по ископаемым серым куропаткам фаланги 
кисти не учитывались. В частности, базальные 
фаланги пальцев крыла не были изображены 
или промерены для P. palaeoperdix из Франции 
(Mourer-Chauviré, 1975).

На очень многих костях P. jurcsaki из Тавриды 
имеются повреждения в виде мелких или сред-
них (1–5 мм) отверстий неправильной формы 
с рваными краями. Наиболее выраженные (са-
мые крупные) повреждения имеются на прокси-
мальных фрагментах плечевых костей, но мелкие 
отверстия также обнаружены на стержне кора-
коида, вблизи дистального эпифиза карпомета-
карпуса, на проксимальном эпифизе бедренной 
кости и тарсометатарсуса, а также на дистальном 
эпифизе тибиотарсуса. Относительная аккурат-
ность большинства отверстий указывает на то, 
что они, по всей видимости, были оставлены 
хищными птицами (Laroulandie, 2002).

М а т е р и а л .  Экз. ПИН, коллекция № 6544, 
№№: 1510, фрагментарное надклювье; 1512, над-
глазничная часть черепа; 1501, 1514, 1540, 1706, 
1707, 1749, 1769, 1784, 1813, правые коракоиды; 
214, 239, 240, 1509, 1803, левые коракоиды; 1753, 
неполная правая лопатка; 1804, неполная левая 
лопатка; 1628, краниальный фрагмент грудины; 
216, 234, 1511, 1516, 1601, неполные левые плече-
вые кости; 217, проксимальная часть правой пле-
чевой кости; 1579, дистальный фрагмент пра-
вой плечевой кости; 1505, 1577, 1789, дистальная 
часть правой локтевой кости; 1768, 1785, левые 
локтевые кости; 1504, 1747, 1762, 1780, 1783, пра-
вые карпометакарпусы; 1709, 1782, левые карпо-
метакарпусы; 1786, правая лучевая кость; 1719, 
1730, локтевые кости запястья; 1761, проксималь-
ная фаланга большого пальца левого крыла; 1781, 
проксимальный фрагмент левой бедренной ко-
сти; 1732, дистальный фрагмент левой бедрен-
ной кости; 1502, неполный правый тибиотарсус; 
1506, 1705, 1788, неполные левые тибиотарсу-
сы; 215, 219, 1503, левые тарсометатарсусы; 1708, 
1758, дистальные фрагменты правых тарсомета-
тарсусов – все из местонахождения пещера Тав-
рида, Крым; нижний плейстоцен, калабрий.

Род Enkuria Zelenkov, gen. nov.
Р о д  н а з в а н  в честь Евгения Николаевича 

Курочкина (1940–2011), основателя московской 
школы палеорнитологии; ж. р.

Т и п о в о й  в и д  – Enkuria voinstvenskyi sp. 
nov.

Д и а г н о з .  В  плечевой кости проксималь-
ный край crista deltopectoralis при виде с  дор-
сальной стороны слабовыпуклый (не  срезан-
ный); дорсальная триципитальная фосса уме-
ренно глубокая, доходит до дистального края 
caput humeri, но последняя не нависает над ней, 
дистально и вентрально эта фосса продолжается 
в виде неглубокого желоба; своим вентральным 
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краем дорсальная триципитальная фосса среза-
ет дистальный вырост головки плечевой кости, 
формируя его ровный дорсальный край; в ка-
удальном крае головки возле контакта с  дор-
сальной триципитальной фоссой имеется во-
гнутость; между головкой и intumescentia humeri 
имеется выраженный прямоугольный вырез 
(в  вентральном крае кости); вентральная три-
ципитальная фосса умеренно пневматизирована, 
в ней присутствует прободенная пневматически-
ми отверстиями перегородка; стержень кости 
робустный, выраженно изогнутый; краниальная 
поверхность дистального эпифиза рельефная – 
tuberculum supracondylare ventrale явно выступа-
ет краниально, а дистальная часть fossa brachialis 
утоплена в  плоскость эпифиза; отпечаток m. 
pronator superficialis не формирует выраженного 
бугорка в вентральном крае кости; в целом отпе-
чатки пронаторов сближены; processus flexorius 
выступает дистальнее, чем дистальный край 
вентрального мыщелка; плоскость processus 
flexorius ориентирована преимущественно кра-
ниокаудально (при виде с дистальной стороны); 
fossa olecrani отчетливо выражена и субпрямоу-
гольная при виде с дистальной стороны.

С о с т а в . Типовой вид, а также P. etuliensis 
(Bocheński et Kurochkin, 1987), ранний плиоцен 
Молдовы.

С р а в н е н и е . В  строении плечевой кости 
отличается от Perdix более глубокой и  доходя-
щей до caput humeri дорсальной триципиталь-
ной фоссой, четко оконтуривающей дистальный 
вырост caput, робустным стержнем и несколько 
более робустным дистальным эпифизом, замет-
но более рельефной краниальной поверхностью 
дистального эпифиза, отставленным каудально 
processus flexorius с краниокаудально ориенти-
рованной его плоскостью при виде с дисталь-
ной стороны, а  также более выраженной пря-
моугольной fossa olecrani при виде с дистальной 
стороны. От Alectoris отличается более мелкой 
дорсальной триципитальной фоссой, над кото-
рой не нависает caput humeri, выраженным пря-
моугольным вырезом в вентральном крае кости 
между головкой и intumescentia humeri (в частно-
сти, при виде с краниальной стороны), умерен-
но пневматизированной вентральной пневмо-
триципитальной фоссой с перегородкой внутри, 
отсутствием бугорка, сформированного отпечат-
ком m. pronator superficialis в вентральном крае 
кости, сближенными отпечатками пронаторов, 
утонченным и выступающим дистально и кау-
дально processus flexorius при виде с дистальной 
стороны. От Francolinus отличается выпуклым 

проксимальным краем crista deltopectoralis при 
виде с дорсальной стороны, робустным стерж-
нем, более узким дистальным эпифизом, не 
отставленным вентрально processus f lexorius 
и, как следствие, более узким дистальным эпи-
физом, а также сближенными отпечатками про-
наторов. От Palaeocryptonyx отличается мелкой 
дорсальной пневмотриципитальной фоссой, 
более робустными очертаниями и  изогнутым 
стержнем, выраженным прямоугольным выре-
зом в вентральном крае кости между головкой 
и intumescentia humeri. От Lambrechtia отличает-
ся мелкой дорсальной пневмотриципитальной 
фоссой, изогнутым стержнем и расширенным 
дистальным эпифизом кости.

В строении краниальной части коракоида не 
имеет выраженных отличий от Perdix, за исклю-
чением более широкого в своей медиальной ча-
сти impressio lig. acrocoracohumeralis.

З а м е ч а н и я .  Крупная куропатка из пеще-
ры Таврида выделена в новый род на основании 
строения плечевой кости – одного из наиболее 
диагностичных элементов скелета у Galliformes. 
По общей робустности и пропорциям плечевой 
кости Enkuria сходна с Alectoris, однако надеж-
но отличается от этого рода устойчивыми при-
знаками – мелкой дорсальной триципитальной 
фоссой и неглубокой fossa pneumotricipitalis, на-
ряду с другими отмеченными в сравнении от-
личиями (рис. 1). При этом общее устройство 
триципитальных фосс и  дистального эпифи-
за плечевой кости, несомненно, указывают на 
близость Enkuria и современных Perdix, что так-
же подтверждается и строением карпометакар-
пуса. Ряд отличий в строении плечевой кости, 
отмеченных в диагнозе, указывают на самосто-
ятельный родовой статус этой формы, по уров-
ню дивергенции соответствующей межродовой 
дифференциации современных фазановых. Не-
которое пропорциональное сходство Enkuria 
с  Alectoris можно рассматривать как конвер-
гентное. Косвенно родовая самостоятельность 
Enkuria voinstvenskyi подтверждается сосуще-
ствованием этого вида с P. jurcsaki. В современ-
ной фауне виды серых куропаток в целом алло-
патричны, а в случае перекрытия ареала – разде-
лены высотно (Белялов, Карпов, 2008).

Строение коракоида (см. ниже) и  относи-
тельно крупные размеры позволяют сближать 
Enkuria voinstvenskyi gen. et sp. nov. и Phasianus 
etuliensis Bocheński et Kurochkin, 1987 из ранне-
го плиоцена Молдовы, который ранее был от-
несен к Perdix (Зеленков, Курочкин, 2015). На 
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этом основании P. etuliensis здесь перемещен 
в род Enkuria.

К  Perdicini (в  частности, Enkuria) потенци-
ально может быть отнесен крупный ископаемый 
кеклик Alectoris pliocaena из раннего плиоцена 
Одесских Катакомб (Украина), описанный по 
карпометакарпусу и локтевой кости (Тугаринов, 
1940) и несколько более крупный, чем Enkuria 
voinstvenskyi gen. et sp. nov. Систематическое 
положение этой формы считалось неясным 
(Mlíkovský, 2002; Зеленков, Курочкин, 2015). Для 
Alectoris pliocaena характерны слабо выступаю-
щий каудально каудальный край trochlea carpalis 
и отходящая под небольшим углом к длинной 
оси кости малая метакарпалия, а также отстав-
ленный несколько дистально межметакарпаль-
ный отросток – все эти признаки, действи-
тельно, характеризуют род Alectoris и отличают 
от Perdix. Таким образом, сближение Alectoris 
pliocaena и Enkuria пока не подтверждается. В то 
же время, Alectoris pliocaena отличается от совре-
менных Alectoris массивным межметакарпаль-
ным отростком, массивной большой метакарпа-
лией, а также слабо выраженным вентральным 
мускульным углублением. Эти признаки указы-
вают на отдельный родовой статус этой плохо 
известной формы.

⑤Enkuria voinstvenskyi Zelenkov, sp. nov.
Н а з в а н и е  в и д а  – в честь палеорнитолога 

М.А. Воинственского, одного из академических 
учителей Е.Н. Курочкина и исследователя иско-
паемой авифауны Крыма.

Го л о т и п  – ПИН, № 5644/1520, полная ле-
вая плечевая кость; Центральный Крым, место-
нахождение пещера Таврида; нижний плейсто-
цен, нижний калабрий.

О п и с а н и е  (рис. 1, 2). В коракоиде impressio 
bicipitalis выдвинуто медиально относительно 
вершины акрокоракоидного отростка; при виде 
с краниальной стороны оно выраженно выдается 
вентрально своей медиальной вершиной. Facies 
articularis humeralis относительно узкое в своей 
краниальной части. Facies articularis clavicularis 
краниокаудально узкое, с более широкой дорсаль-
ной частью и узкой вентральной, вершина facies 
приближена к средней линии кости. Impressio lig. 
acrocoracohumeralis узкое в своей латеральной ча-
сти и выраженно расширяется медиально.

В карпометакарпусе processus extensorius роб-
устный с проксимально наклоненной вершиной; 
depressio muscularis ventralis умеренно глубокое, 
но выражено только проксимальнее processus 

pisiformis, оторачивающий его вентрально гре-
бень тонкий; fovea carpalis cranialis не выра-
жена; fovea carpalis caudalis мелкая; processus 
intermetacarpalis сдвинут проксимально (рассто-
яние между его проксимальным краем и прок-
симальным углом spatium intermetacarpale очень 
маленькое), основание отростка очень крупное; 
краниальный край spatium intermetacarpale не-
сколько загибается каудально в своей дисталь-
ной части, формируя умеренно выраженный 
овальный край spatium intermetacarpale; малая 
метакарпалия заметно выдается дистальнее, чем 
большая; каудальный край дистального симфи-
за ориентирован выраженно косо по отношению 
к длинной оси кости.

В тибиотарсусе при виде с дистальной сторо-
ны мыщелки узкие, медиальный незначительно 
сильнее выдается краниально, чем латеральный; 
incisura intercondylaris также узкая (не шире мы-
щелков); при виде с медиальной стороны меди-
альный мыщелок несильно выдается относи-
тельно прилегающей части стержня; надсухо-
жильный мостик очень широкий; дистальная 
апертура canalis extensorius ориентирована косо 
относительно длинной оси кости; латеральный 
апофиз имеет форму неправильного бугорка, 
примыкающего к  медиопроксимальному углу 
латерального мыщелка.

Описание плечевой кости – см. диагноз рода, 
который также составляет диагноз нового вида.

Р а з м е р ы  см. табл. 1.
С р а в н е н и е .  От E. etuliensis отличается не-

сколько меньшими размерами.
З а м е ч а н и я .  К данному виду отнесены ма-

териалы по крупной куропатке, по абсолютным 
размерам соответствующей крупным экзем-
плярам современных Alectoris graeca, несколько 
превышающей самые крупные экземпляры со-
временных P. perdix и, таким образом, заметно 
более крупной, чем P. jurcsaki (табл. 1). Плече-
вая кость (голотип ПИН, № 5644/1520) по об-
щим пропорциям сходна с  таковой Perdix, но 
заметно робустнее. Сочетание таких черт, как 
умеренно развитая дорсальная триципитальная 
фосса, неглубокая fossa pneumotricipitalis, на-
личие впадины в дистальном крае caput humeri, 
прямой угол между caput humeri и intumescentia 
bicipitalis, а  также слабо расширенный дис-
тальный эпифиз с незначительно выдающимся 
дистально processus f lexorius позволяют сбли-
жать форму из Тавриды с современными Perdix. 
Сходное строение триципитальной фоссы на-
ряду с  умеренно расширенным дистальным 



106	 ЗЕЛЕНКОВ

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ        №  3      2024

эпифизом характеризует также современных 
Francolinus, однако строение дельтопектораль-
ного гребня и дистального эпифиза не позво-
ляют относить данный вид к  Francolinus (см. 
выше). От Tetraonini (и, в частности, сходной по 
размерам Paralyra atavus (Jánossy, 1974)) плечевая 
кость Enkuria voinstvenskyi gen. et sp. nov. отлича-
ется строением дистального эпифиза – его об-
щей расширенностью и отсутствием дистально 
выдвинутого и несколько заостренного condylus 
ventralis.

Из пещеры Таврида известно несколько фраг-
ментарных коракоидов, более крупных, чем та-
ковые P. jurcsaki, и которые потенциально могут 
представлять Enkuria voinstvenskyi. Здесь к этому 
виду отнесен экз. ПИН, № 6544/1776, который 
по абсолютным размерам сопоставим, как и го-
лотип, с крупными экземплярами современных 
Alectoris graeca. Несмотря на относительно круп-
ные размеры, экз. ПИН, № 6544/1776 отличается 
от Alectoris заметно более узким facies articularis 
humeralis, слабо выступающим вентрально 
impressio bicipitalis и краниокаудально более уз-
ким facies articularis clavicularis при виде с меди-
альной стороны. Для экз. ПИН, № 6544/1776 
характерна сильно выдающаяся вентрально 
медиальная вершина impressio bicipitalis, сход-
ное состояние встречается у Perdix (рис. 2). Не-
смотря на неполную сохранность, видно, что 
facies articularis clavicularis было относительно 
узким и в этом отношении ближе к Perdix, чем 
к Tetraonini. Из пещеры Таврида известны ко-
ракоиды (будут описаны отдельно), морфологи-
чески сходные с таковыми Paralyra atavus из ти-
пового местонахождения этого вида Рембелицы 
Крулевски 1 – они также несколько крупнее, чем 
коракоиды P. jurcsaki, но имеют высокую facies 
articularis clavicularis и не выдающуюся вершину 
impressio bicipitalis, на основании чего их удается 
однозначно отличать от экз. ПИН, № 6544/1776.

Описанный коракоид (экз. ПИН, № 6544/1776) 
сходен с  голотипом и  единственным извест-
ным экземпляром некрупного фазана Phasianus 
etuliensis Bocheński et Kurochkin, 1987 из раннего 
плиоцена Молдовы, который недавно был от-
несен к Perdix (Зеленков, Курочкин, 2015). Для 
коракоида P. etuliensis характерны типичное для 
Perdix строение facies articularis clavicularis и ме-
диальная выдвинутость impressio bicipitalis, не 
характерные для Phasianus и близких родов (Зе-
ленков, Курочкин, 2015). Неполная сохранность 
экз. ПИН, № 6544/1776 не позволяет однознач-
но сопоставлять его с  голотипом P. etuliensis, 
однако из явных различий можно отметить 

лишь менее выдвинутую вентрально вершину 
impressio bicipitalis у  P. etuliensis, но этот при-
знак варьирует и у современных Perdix. Facies 
articularis clavicularis в  целом имеет сходные 
очертания у  обоих экземпляров, и  экз. ПИН, 
№ 6544/1776 отличается только несколько мень-
шими размерами (рис. 2). Общее морфологиче-
ское сходство, наряду с крупными размерами, 
позволяет предварительно относить Phasianus 
etuliensis к роду Enkuria gen. nov.

Правый карпометакарпус без малой метакар-
палии (экз. ПИН, № 5644/1519) заметно превы-
шает по абсолютным размерам карпометакар-
пусы из пещеры Таврида, отнесенные к Perdix, 
и выходит за рамки изменчивости карпомета-
карпусов P. jurcsaki (P. palaeoperdix) по матери-
алам из Франции (табл. 1). Реконструируемая 
максимальная длина этого экз. составляет око-
ло 29 мм, в то время как у P. jurcsaki из Фран-
ции этот параметр варьирует в пределах около 
24–27.5 мм, а по материалам из калабрия Вен-
грии и  Румынии (местонахождения Бетфия 
2, Бетфия 5, Беременд 17) – 25.3–27.7 (Kessler, 
2019). При этом следует отметить, что другие 
материалы по P. jurcsaki из пещеры Таврида со-
ответствуют лишь нижней половине изменчиво-
сти этого вида по французским материалам, в то 
время как экз. ПИН, № 5644/1519 крупнее всей 
известной выборки по P. jurcsaki и соответству-
ет самым крупным экземплярам современных 
P. perdix. Морфологически данный экземпляр 
сближается с Perdix овальной формой spatium 
intermetacarpale, косой ориентацией каудального 
края дистального симфиза и крупным processus 
intermetacarpalis (что следует из его сохранив-
шегося массивного основания). Для Alectoris 
и Francolinus, в отличие от Perdix и описывае-
мого экземпляра, характерен мелкий processus 
intermetacarpalis, а для Alectoris – также более 
вытянутые пропорции, удлиненная depressio 
muscularis interna, продолжающаяся за уровень 
processus pisiformis, а также ровный краниаль-
ный край spatium intermetacarpale в своей дис-
тальной части.

Фрагментарные дистальные тибиотарсусы 
(экз. ПИН, №№ 5644/190, 1791), как и осталь-
ные элементы E. voinstvenskyi gen. et sp. nov., 
несколько крупнее таковых P. perdix и по абсо-
лютным размерам соответствуют ранее описан-
ному из пещеры Тавриды тибиотарсусу Paralyra 
atavus (Зеленков, 2024а). При этом данные эк-
земпляры не могут быть отнесены к Tetraonini, 
от которых они отличаются укороченным му-
скульным шрамом, приближенным к condylus 
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medialis. У Tetraonini (в т. ч. Paralyra atavaus) этот 
шрам всегда удлиненный и отдален от мыщелка. 
Фрагмент дистального эпифиза левого тарсоме-
татарсуса заметно крупнее тарсометатарсусов P. 
jurcsaki и немного крупнее самых крупных эк-
земпляров современных P. perdix. От P. avatus 
отличается узким trochlea metatarsi III при виде 
с дистальной стороны (широкий у Tetraonini).

Из раннего плейстоцена западной Палеар-
ктики описано два сходных по размеру таксо-
на фазановых птиц (Francolinus subfrancolinus 
Jánossy, 1976 и Alectoris baryosefi Tchernov, 1980), 
для обоих из которых известны карпомета-
карпус и  плечевая кость. Голотип Francolinus 
subfrancolinus (карпометакарпус) из верхне-
го гелазия местонахождения Виллань 3 (Вен-
грия) соответствует экз. ПИН, № 5644/1519 
по размерам, но надежно отличается мелким 
(судя по сохранившемуся основанию) processus 
intermetacarpalis. У Perdix и Enkuria дистальный 
край основания этого отростка полого переходит 
на стержень большой метакарпалии, в результа-
те чего отросток выглядит робустным; напротив, 
у Francolinus subfrancolinus дистальный край ос-
нования отростка резко переходит на стержень, 
а сам отросток выглядит редуцированным. Со-
четание мелкого отростка и овального spatium 
intermetacarpale в  робустном карпометакар-
пусе характерно для современных Francolinus 
и, таким образом, можно условно подтвердить 
родовую принадлежность этого ископаемо-
го вида. В дистальном эпифизе плечевой кости 
F.  subfrancolinus отличается от E. voinstvenskyi 
gen. et sp. nov. узким вентральным мыщелком, 
широко расставленными отпечатками прона-
торов, сильно развитой вырезкой в дорсальном 
надмыщелке и более грацильным стержнем. Эти 
различия также подтверждают таксономиче-
скую самостоятельность E. voinstvenskyi и отне-
сение F. subfrancolinus к роду Francolinus sensu 
Dickinson et Remsen, 2013. Предполагавшееся ра-
нее (Mlíkovský, 1995) отнесение F. subfrancolinus 
к роду Plioperdix не подтверждается как строе-
нием карпометакарпуса, так и плечевой кости, 
которые у  Plioperdix устроены специализиро-
ванным образом и сходны с таковыми Coturnix 
(Зеленков, Горобец, 2020).

Синонимизация Francolinus subfrancolinus 
и  Palaeocryptonyx donnezani (Mlíkovský, 2002) 
также не может быть поддержана. P. donnezani 
имеет заметно более мелкий карпометакар-
пус (длина экз. из типовой серии – 21.6  мм; 
Pavia et al., 2012). Разница в 7 мм с голотипом 
Francolinus subfrancolinus (длина – 27.7  мм; 

Jánossy, 1976) составляет около 28%, что зна-
чительно превышает допустимую размерную 
изменчивость для большинства видов птиц, за 
исключением строго диморфных (при этом 
выраженный размерный диморфизм не харак-
терен для мелких фазановых; см. Kraft, 1972). 
Palaeocryptonyx donnezani по абсолютным раз-
мерам соответствует современным Ammoperdix 
griseogularis и, таким образом, представляет со-
бой заметно более мелкую птицу по сравнению 
с Francolinus subfrancolinus, сравнимым по раз-
мерами с крупными P. perdix. Кроме того, для 
голотипа Francolinus subfrancolinus характерна 
заметно выступающая дистально малая мета-
карпалия, в отличие от экземпляра из типовой 
серии P. donnezani. Еще одна важная морфо-
логическая деталь – ориентация краниального 
обрамления spatium intermetacarpale в дисталь-
ной части: у Francolinus subfrancolinus каудаль-
ный край большой метакарпалии закругленный 
(spatium intermetacarpale сужается дистально), 
в то время как у Palaeocryptonyx donnezani он 
заметно более ровный (spatium intermetacarpale 
дистально более расширен; см. Pavia et al., 2012). 
Оба отмеченных признака – важные диагно-
стичные особенности карпометакарпуса мелких 
фазановых (Зеленков, Горобец, 2020), подтверж-
дающие отдельный родовой статус Francolinus 
subfrancolinus по сравнению с Palaeocryptonyx.

Еще один сходный по размерам ископаемый 
вид – Alectoris baryosefi из нижнего калабрия Из-
раиля (Tchernov, 1980) – был сведен в младшие 
синонимы Francolinus subfrancolinus (Mlíkovský, 
1995). Карпометакарпусы двух видов, помимо 
размеров, сходны мелким межметакарпальным 
отростком, однако для голотипа A. baryosefi так-
же характерны в целом более стройные пропор-
ции, глубокое и вытянутое дистально depressio 
muscularis interna, мелкая вырезка в проксимо-
каудальном крае trochlea carpalis, отходящая под 
небольшим углом малая метакарпалия и  сла-
бо наклоненный каудальный край дистально-
го симфиза. Все эти признаки, действительно, 
сближают A. baryosefi с видами рода Alectoris, от 
которого израильская форма все же отличает-
ся овальным контуром spatium intermetacarpale, 
общей укороченностью и  отсутствием выдви-
нутой дистально малой метакарпалии. Таким 
образом, родовая принадлежность Alectoris 
baryosefi остается под вопросом (требуется 
сравнение с  Ortygornis), однако таксономиче-
ская самостоятельность этого вида относитель-
но F. subfrancolinus очевидна. При этом строение 
дистальной части плечевой кости A. baryosefi 
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(если она корректно отнесена к этому таксону) 
позволяет уверенно сближать его с Francolinus.

Карпометакарпус E. voinstvenskyi gen. et sp. 
nov. отличается от такового A. baryosefi круп-
ным межметакарпальным отростком, отсутстви-
ем глубокой и  вытянутой дистально depressio 
muscularis interna и выдвинутой дистально ма-
лой метакарпалией. Различия в строении дис-
тальной части плечевой кости двух форм соот-
ветствуют отмеченным выше различиям между 
Enkuria и Francolinus.

М а т е р и а л .  Кроме голотипа, из типового 
местонахождения экз. ПИН, №№: 5644/1776, 
краниальный фрагмент левого коракоида; 
5644/1515, 1770, проксимальные фрагменты 
правых плечевых костей; 5644/1746, дисталь-
ный фрагмент левой плечевой кости; 5644/1519, 
неполный правый карпометакарпус; 5644/1748, 
1774, неполные левые карпометакарпусы; 
5644/1795, проксимальный фрагмент левой бе-
дренной кости; 5644/1790, 1791, 1801, фрагмен-
тарные дистальные эпифизы левых тибиотар-
сусов; 5644/1792, фрагментарный дистальный 
эпифиз левого тарсометатарсуса.

ОБСУЖДЕНИЕ

Представительные материалы по серым ку-
ропаткам из пещеры Таврида проливают свет на 
таксономические взаимоотношения ранее опи-
санных ископаемых видов Perdicini (см. выше). 
Находка серых куропаток с морфотипом и про-
порциями P. palaeoperdix в  раннем калабрии 
Восточной Европы, с учетом морфометрических 
данных по всем обсуждаемым формам и оцен-
кам времени дивергенции современных видов, 
указывает на правомерность отнесения всех ран-
неплейстоценовых куропаток Европы к одному 
виду. Относительная удлиненность тарсомета-
тарсуса, по-видимому, свидетельствует о боль-
шей приспособленности к наземной локомоции 
у раннеплейстоценовых представителей рода по 
сравнению с  современными серыми куропат-
ками и, таким образом, к обитанию в местоо-
битаниях c меньшим проективным покрытием 
травянистой растительности. Относительное 
укорочение цевки с ростом массы тела у средне–
позднеплейстоценовых европейских серых ку-
ропаток (определяемых как Perdix perdix; Tyrberg, 
1998) отражает, по всей видимости, переход от 
обитания в условиях саванноподобных стаций 
к степным и луговым. Примечательно, что у ти-
бетской куропатки P. hodgsoniae, считающейся 
базальным видом рода Perdix и ведущей более 

наземный образ жизни, цевка также относи-
тельно удлинена (Козлова, 1975). Не исключено, 
что P. hodgsoniae унаследовали анцестральный 
морфотип рода Perdix. В этом случае остается 
неясным, каким образом осуществился эволю-
ционный переход к более коротконогим P. perdix 
и P. dauurica. Произошло ли это постепенно на 
всем ареале P. jurcsaki, или же прогрессивная 
морфология северных видов сформировалась 
на базе одной популяции и впоследствии рас-
пространилась по всему ареалу? Ответы на эти 
вопросы требуют специальных исследований 
и дополнительных ископаемых материалов.

В  этом отношении интересны древнейшие 
находки рода из позднего плиоцена – раннего 
плейстоцена внутренней Азии (табл. 2). Ископа-
емые остатки серых куропаток из местонахожде-
ния Жоукоудянь 18 в Китае (гелазий) были опре-
делены как P. dauurica и P. palaeoperdix. К пер-
вому были отнесены мелкие кости передней 
конечности и бедренная кость, а ко второму – 
тарсометатарсус, описанный как более длинный, 
чем у современных P. perdix (Hou, 1993). Судя 
по приведенным размерам, все эти материалы 
не выходят за пределы размерной изменчивости 
P. jurcsaki по французским материалам и, таким 
образом, по-видимому, представляют один вид. 
В то же время, требуется сравнение куропатки 
из Жоукоудяня с P. inferna (= P. margaritae) из 
позднего плиоцена Северной Монголии и За-
байкалья, для которой тарсометатарсус не изве-
стен (Зеленков, Курочкин, 2009).

Древнейшие находки серых куропаток в Евро-
пе (Perdix cf. perdix; Mlíkovský, 2002) известны из 
местонахождения Крыжановка 2 1 в окрестностях 
Одессы, датируемого первой половиной гелазия 
(~2.4 млн л.; Tesakov et al., 2020). Ревизия ориги-
нальных материалов в 2013 г. позволила подтвер-
дить их принадлежность к роду Perdix. Два кар-
пометакарпуса из Крыжановки 2, которые ранее 
не были описаны или изображены, по размерам 
соответствуют P. jurcsaki. Стратиграфическая 
привязка некрупной серой куропатки из мно-
гослойного местонахождения гелазия–калабрия 
Жевахова Гора под Одессой (Воинственский, 
1967) не ясна. Мелкая куропатка, сопоставимая 
с P. jurcsaki, найдена в раннекалабрийском ме-
стонахождении Тарханкут в Крыму, сопостави-
мом с пещерой Таврида по возрасту (Gorobets, 

1 В каталоге Й. Мликовского (Mlíkovský, 2002) нижний го-
ризонт местонахождения Крыжановка обозначен как Кры-
жановка 1; он соответствует местонахождениям Крыжанов-
ка 1–3 в современной трактовке (Тесаков, 2004).
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2014). Более молодая находка (Воинственский, 
1967) относится к  местонахождению Ногайск 
(“Обиточное”) в Северном Причерноморье, да-
тируемому верхним калабрием (Крохмаль, Реко-
вец, 2010) – здесь также представлена очень мел-
кая форма, которую можно отнести к P. jurcsaki. 
Мелкая серая куропатка также известна из ме-
стонахождения Тихоновка‑2 в Северном Приазо-
вье (Воинственский, 1967; Gorobets, 2014; Горо-
бец, 2018), датируемого самыми низами среднего 
плейстоцена (Крохмаль, Рековец, 2010). Самые 
молодые находки этой формы (ранее описанные 
как “P. palaeoperdix”) происходят из среднего 
плейстоцена Северного Кавказа (Потапова, Ба-
рышников, 1993; Baryshnikov, Potapova, 1995; Ба-
рышников, 2020). Таким образом, с учетом при-
сутствия P. jurcsaki в раннем калабрии Крыма, 
можно уверенно утверждать, что этот вид суще-
ствовал на территории Северного и Восточного 
Причерноморья весь ранний и, по меньшей мере, 
начало среднего плейстоцена; во второй полови-
не среднего плейстоцена, по мере прогрессивно-
го похолодания, он мог сохраниться в рефугиумах 
на Кавказе или же продолжать существование во 
всем регионе.

Примечательно продвижение серых куропа-
ток на запад Европы во второй половине ран-
него плейстоцена (рис. 3). Находка cf. Perdix sp. 
указана из гелазия Западной Болгарии (местона-
хождение Выршец, ~2.23 млн л.; Spassov, 2003; 

Boev, 2016). К западу от Карпат эти птицы по-
являются только в середине калабрия (Bedetti, 
Pavia, 2013; Kessler, 2019): этим периодом датиро-
ваны находки в местонахождении Беременд 16–
17 в Венгрии (1.2–1.5 млн л.; Pazonyi et al., 2019), 
Бетфия 2 и 9 в Румынии (1.3–1.4 млн; Venczel, 
2000) и  Пирро Норд в  Италии (1.35  млн л.; 
Masini, Sala, 2011). Находка из местонахождения 
Дьеруйфалу (Győrújfalu), ранее указанная как 
раннеплейстоценовая (Kessler, 2019), в действи-
тельности, по-видимому, относится к среднему 
плейстоцену (Bajzath, 1996). Древнейшая наход-
ка во Франции (с морфотипом “P. palaeoperdix”) 
относится к интервалу 1.2–1.1 млн л. (местона-
хождение Мас Рамбо; Mourer-Chauviré, 1975), 
а около 1 млн л. н. серые куропатки появляются 
в Испании (Элефанте; Sanchez Marco, 2009).

Появление серых куропаток в Западной Ев-
ропе во второй половине калабрия (не  ранее 
1.2 млн л. н.) совпадает с предполагаемым вре-
менем дивергенции (около 1.1 млн л. н.) между 
западноевропейскими и восточноевропейски-
ми популяциями Perdix perdix по контрольному 
региону митохондриальной ДНК (Liukkonen-
Antilla et al., 2002). Однако эта временная отмет-
ка основана на стандартной оценке скорости мо-
лекулярной дивергенции у птиц (2% за млн л.). 
Г. Поттс (Potts, 2012) справедливо отмечает, что 
контрольный регион мтДНК в действительно-
сти эволюционирует быстрее у  курообразных 

Таблица 2. Подтвержденные находки Perdix в плиоцене – нижнем плейстоцене Восточной Европы и Азии

Местонахождение Возраст Оригинальное 
определение Ссылка Трактовка 

в этой работе

Ногайск, Северное 
Причерноморье, Запорожье

Нижний плейстоцен, 
верхи калабрия Perdix cf. perdix Воинственский,  

1967 Perdix jurcsaki

пещера Таврида, Северное 
Причерноморье, Крым

Нижний плейстоцен, 
низы калабрия Perdix jurcsaki Эта работа Perdix jurcsaki

Тарханкут, Северное 
Причерноморье, Крым

Нижний плейстоцен, 
низы калабрия Perdix cf. perdix Gorobets,  

2014 Perdix jurcsaki

Крыжановка 2, Северное 
Причерноморье, Одесса

Нижний плиоцен, 
гелазий Perdix cf. perdix Воинственский,  

1967 Perdix jurcsaki

Малые Голы 1, Восточная  
Сибирь, Прибайкалье

Нижний плейстоцен, 
гелазий Perdix dauurica Zelenkov et al.,  

2023 Perdix dauurica

Жоукоудянь 18, Восточный 
Китай

Нижний плейстоцен, 
гелазий

Perdix dauurica,  
P. palaeoperdix Hou, 1993 Perdix sp.

Береговая, Восточная Сибирь, 
Забайкалье

верхний плиоцен 
(MN16) Perdix margaritae Курочкин, 1985; Зеленков, 

Курочкин, 2009 Perdix inferna

Шамар, Северная  
Монголия

верхний плиоцен 
(MN16) Lophura inferna Курочкин,  

1985 Perdix inferna
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птиц, и рассчитывает более вероятную дату ди-
вергенции  западных  и  восточных  популяций  
P. perdix – около 183 тыс.  л.  н., что соответствует 
Заальскому (Днепровскому) оледенению конца 
среднего плейстоцена как наиболее выраженно-
му в Европе (Potts, 2012). Палеонтологическая 
летопись больше соответствует среднеплейсто-
ценовой дивергенции – в конце раннего плей-
стоцена серые куропатки широко расселялись 
в Европе, а отсутствие мощных покровных оле-
денений в это время не способствовало изоля-
ции западноевропейских популяций.

Более древняя эволюционная история серых 
куропаток остается практически неизвестной. 
Согласно молекулярным данным, современный 
род Perdix – потомок древней линии фазановых, 
дивергировавшей еще в раннем миоцене (Chen 
et al., 2021). Дивергенция наиболее древней ти-
бетской куропатки Perdix hodgsoniae оценивает-
ся ранним плиоценом (Bao et al., 2010; см. также 
Cai et  al.,  2018; Palacios et  al.,  2023), что связы-
вается с изоляцией тибетских популяций пред-
ковой формы при поднятии Тибетского нагорья. 
Это предполагает, что предок серых куропаток 
должен  был  входить  в  состав  позднемиоцено-
вых  центральноазиатских  авифаун  саванно-
го типа (Bao et al., 2010). Однако, несмотря на 
строгую приуроченность серых куропаток к от-
крытым местообитаниям, представители этой 

филогенетической  линии  отсутствуют  в  пред-
ставительных  авифаунах  среднего  миоцена – 
раннего плиоцена Центральной Азии, а также 
в позднемиоценовых фаунах Восточной Европы 
(Курочкин, 1985; Mlíkovský, 2002; Зеленков, Ку-
рочкин, 2009; Zelenkov, 2016). Полное отсутствие 
серых куропаток, очень характерных для более 
поздних авифаун плейстоцена, указывает на то, 
что этот  род  сформировался (или распростра-
нился в поясе открытых пространств Евразии) 
не ранее плиоценового времени, что в целом со-
ответствует появлению Perdix в палеонтологиче-
ской летописи в конце плиоцена в Центральной 
Азии (Зеленков, Курочкин, 2009; Zelenkov, 2016).

Относительно  позднее  (по-видимому,  пли-
оценовое)  формирование  рода  Perdix,  по  па-
леонтологическим  данным,  наряду  с  древней 
дивергенцией  рода  относительно  других  фа-
зановых  по  молекулярным  данным,  предпо-
лагает существование предкового таксона или 
даже архаичного разнообразия Perdicini, однако 
другие  представители этой филогенетической 
линии до недавнего времени оставались неиз-
вестными  или  нераспознанными.  Только  не-
давно к линии серых куропаток были отнесены 

“Phasianus” etuliensis из раннего плиоцена Мол-
довы (Зеленков, Курочкин, 2015; Zelenkov, 2016) 
и крупный Titanoperdix siberica из гелазия При-
байкалья (Zelenkov et al., 2023). Находка Enkuria 

Рис. 3. Распространение Perdix jurcsaki в плейстоцене Европы. Указаны местонахождения (курсивом) и возраст в млн лет. 
Римскими цифрами обозначены хронологические этапы дисперсий. Обозначения: 1 – Таврида (Крым); 2 – Крыжановка 2 
(Северное Причерноморье, Украина); 3 – Выршец (Болгария); 4 – Бетфия 2, 9 (Румыния); 5 – Беременд 16–17 (Венгрия); 
6 – Пирро Норд (Италия); 7 – Ма Рамбо (Франция); 8 – Элефанте (Испания).
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gen. nov. подтверждает родовую обособленность 
крупных плиоцен–плейстоценовых серых ку-
ропаток Восточной Европы и тем самым суще-
ственно дополняет историю Perdicini в  плио–
плейстоцене Евразии. Enkuria etuliensis comb. 
nov. происходит из раннеплиоценовых фаун са-
ванного типа Восточной Европы и, таким обра-
зом, подходит по экологическим предпочтениям 
и возрасту на роль близких предков рода Perdix. 
И хотя теперь известно некоторое разнообразие 
плиоценовых Perdicini, миоценовые предки этих 
форм по-прежнему остаются неизвестными.

По размерам и пропорциям плечевой кости 
Enkuria voinstvenskyi gen. et sp. nov. близка к ви-
дам рода Alectoris и могла хотя бы отчасти за-
нимать в раннеплейстоценовых фаунах Крыма 
нишу кекликов. Кеклики (Alectoris) очень харак-
терны для современных фаун Средиземномор-
ского региона, однако в  раннем плейстоцене 
Крыма и, в целом, Северного Причерноморья 
они, по-видимому, отсутствовали (см.  Горо-
бец, 2018). В современной фауне Крыма кеклик 
(Alectoris chukar) имеет статус акклиматизиро-
ванного вида (Костин, 2020); предполагавше-
еся присутствие этих птиц в позднеплейстоце-
новой–раннеголоценовой фауне полуострова, 
основанное на единичных слабо диагностичных 
находках (Цвелых, 2016), пока не может быть 
подтверждено (личные данные; устн. сообщ. 
Л.В. Горобца). Дополнительные материалы по 
Enkuria voinstvenskyi смогут прояснить, являлся 
ли этот вид экологическим аналогом кекликов. 
В  настоящее время кеклики преимуществен-
но населяют предгорные и горные ландшафты. 
Редкость остатков E. voinstvenskyi в материалах 
из пещеры Таврида (по сравнению с P. jurcsaki – 
равнинными обитателями) может объясняться 
приуроченностью этого вида к предгорным био-
топам, слабо представленным в  окрестностях 
пещеры во время формирования основного 
тафоценоза.
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Grey Partridges (Phasianidae: Genera Perdix and Enkuria gen. nov.)  
from the Early Pleistocene of Crimea, and Notes on the Evolution  

of the Genus Perdix
N. V. Zelenkov

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

The paper describes remains of the fossil grey partridges from the Lower Pleistocene (1.8–1.5 MA) deposits 
of the Taurida Cave in central Crimea. A smaller grey partridge is referred to the fossil species Perdix 
jurcsaki Kretzoi, 1962. Yet another phasianid bird from the cave, partly similar to modern Perdix but larger, 
is described as Enkuria voinstvenskyi gen. et sp. nov. The spatiotemporal stability of the Early-Middle 
Pleistocene European grey partridges’ morphotype allows synonymization of the fossil species P. jurcsaki and 
P. palaeoperdix Mourer-Chauvire, 1975. Earlier fossil finds of the genus Perdix from the Upper Pliocene – 
Lower Pleistocene of Eastern Europe and Asia are revised. Perdix margaritae Kurochkin, 1985 from the Upper 
Pliocene of Mongolia and Transbaikalia is considered a junior synonym of Lophura inferna Kurochkin 1985. 
The oldest confirmed find of P. jurcsaki comes from the lower Gelasian (~2.4 MA) of the Northern Black Sea 
region (locality Kryzhanovka‑2; Ukraine). A dispersal of grey partridges to the west of Europe in the second 
half of the Early Pleistocene is shown. The discovery of the genus Enkuria confirms the existence of the 
fossil diversity of Perdicini s. s. in the Plio-Pleistocene of Northern Eurasia. Phasianus etuliensis Bocheński et 
Kurochkin, 1987 from the early Pliocene of Moldova is here transferred to this genus. In addition, the validity 
of the fossil Early Pleistocene phasianids Francolinus subfrancolinus Jánossy, 1976 and Alectoris baryosefi 
Tchernov, 1980 is confirmed.

Keywords: fossil birds, Eastern Europe, evolution, Galliformes
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В рамках предложенной авторами концепции разделения современных некорнезубых цокоров и их 
предковых плейстоценовых некорнезубых форм на роды Myospalax, Siphneus и  Eospalax, к  роду 
Siphneus были отнесены маньчжурские и  даурские цокоры. В  данной работе детализируются мор-
фологические отличия рода Siphneus и анализируется эволюция филетических линий внутри этого 
рода. Предложена новая филогенетическая схема рода, в рамках которой на основе остатков из место-
нахождения Налайха (Монголия, конец раннего – начало среднего плейстоцена) описан новый вид 
S. tolaensis sp. nov., являющийся предковым для даурских цокоров.
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ВВЕДЕНИЕ
За последние 100  лет цокоры не раз стано-

вились центром различных дискуссий, а взгля-
ды на их эволюцию и таксономию постоянно 
менялись и пересматривались (Wilson, Reeder, 
2005). Проблематика данной группы азиатских 
подземных грызунов начинается с определения 
места цокоров в отряде Rodentia Bowdich, 1821. 
В этом вопросе можно выделить четыре наибо-
лее распространенные гипотезы: 1) определе-
ние цокоров в рамках самостоятельного семей-
ства Myospalacidae Lilljeborg, 1866 (Reig, 1980) 
или Siphneidae (Zheng, 1994); 2) цокоры, как 
подсемейство Myospalacinae в  составе семей-
ства Cricetidae Fischer, 1817 (Громов, Ербаева, 
1995; Liu et al., 2014); 3) цокоры как подсемей-
ство Myospalacinae в составе семейства Muridae 
Illiger, 1811 (Wilson, Reeder, 2005) и 4) цокоры как 
подсемейство Myospalacinae в  составе семей-
ства Spalacidae Gray, 1821 (Огнев, 1947; Norris 
et al., 2004). Сторонники определения цокоров 
как подсемейства в  составе семейства слепы-
шовых опираются на результаты современных 

молекулярных исследований (Norris et al., 2004; 
Liu et al., 2022). Однако палеонтологические 
и  морфофункциональные данные интерпре-
тировались как свидетельство о значительном 
расхождении слепышовых и цокоровых (Wilson, 
Reeder, 2005; Tarasov et al., 2011; de Bruijn et al., 
2023). Стоит отметить, что молекулярные дан-
ные также показывают довольно древнее рас-
хождение между цокорами и слепышами (Liu 
et al., 2022), поэтому мы рассматриваем цо-
коров в  рамках самостоятельного семейства 
Myospalacidae.

Проблематика цокоров не ограничивает-
ся их таксономическими взаимоотношениями 
с другими группами грызунов. Дискуссионным 
является выделение родов и  видов внутри са-
мих цокоровых. Первые классификации дели-
ли цокоров на два рода: предковый корнезубый 
Prosiphneus Teilhard de Chardin, 1926 и потомко-
вый некорнезубый Siphneus Brants, 1827 – си-
ноним Myospalax Laxmann, 1769 (Teilhard de 
Chardin, Young, 1931; Young, 1934; Pei, 1936; 
Teilhard de Chardin, 1940). Со временем данная 
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классификация заметно усложнилась с выделе-
нием таких родов, как Mesosiphneus Kretzoi, 1961, 
Episiphneus  Kretzoi,  1961,  Allosiphneus  Kretzoi,  
1961,  Yangia  Zheng,  1997 и Eospalax  Allen,  1938 
(Kretzoi, 1961; Zheng, 1994). К настоящему вре-
мени  среди  исследователей  нет  единой  точки 
зрения о валидности и видовом составе тех или 
иных родов.  В недавнем исследовании автора-
ми была предложена схема,  по которой совре-
менных цокоров и их некорнезубые предковые 
формы можно разделить на три рода: Myospalax, 
Siphneus и Eospalax (Golovanov, Zazhigin, 2023). 
Основой  для  такого  разделения  послужили  
принципиальные различия в онтогенетическом 
развитии моляров у западносибирских цокоров 
и всех остальных видов. Однако под вопросом 
оставались различия между североазиатскими 
цокорами из рода Siphneus и китайскими цоко-
рами из рода Eospalax.

Под  североазиатскими  цокорами  мы  под-
разумеваем маньчжурских и даурских цокоров, 
современные  популяции  которых  распростра-
нены на территориях Забайкалья, Северо-Вос-
точной Монголии, Дальнего Востока и Север-
ного Китая (рис. 1). Традиционно данные груп-
пы определялись как два вида: Siphneus aspalax 

Pallas, 1776 (даурские цокоры) и S. psilurus Milne-
Edwards,  1874  (маньчжурские  цокоры)  (Огнев, 
1947; Громов, Ербаева, 1995).  За последние де-
сятилетия  появились  молекулярные  исследо-
вания,  доказывающие  разделение  даурских  
цокоров на виды S. aspalax и S. armandii Milne-
Edwards, 1867, а маньчжурских цокоров – на S. 
psilurus  и  S.  epsilanus  Thomas,  1912  (Пузачен-
ко и др.,  2009; Puzachenko et  al.,  2013; Павлен-
ко и др., 2014). Данная точка зрения, однако, не 
была единогласно принята (Zhang et  al.,  2022; 
Liu et al., 2022). Проблематичным также являет-
ся определение предковых видов даурских цоко-
ров. Филогенетические построения у разных ав-
торов могут различаться в зависимости от того, 
признают ли они виды Prosiphneus pseudarmandi 
Teilhard de Chardin, 1940 и Siphneus wongi Young, 
1934  в  качестве  промежуточных  форм  меж-
ду P. youngi и даурскими цокорами (Teilhard de 
Chardin,  1940;  Kretzoi,  1961;  Вангенгейм и др., 
1966; Alexeeva, Erbajeva, 2008; Покатилов, 2012; 
Erbajeva et al., 2021; Qin et al., 2021).

В  настоящей  работе  мы  постарались  отве-
тить  на  две  проблемы  из  вышеупомянутых:  
1)  детальная  морфологическая  характеристи-
ка  рода  Siphneus  и 2)  ревизия существующих 

2000 км

Рис.  1. Современные  ареалы  маньчжурских  (горизонтальные  линии)  и  даурских  (точки)  цокоров  (по:  Соколов,   
Орлов, 1980; Puzachenko et al., 2013; Bazhenov, Pavlenko, 2020). Красными шестиугольниками обозначены местонахождения  
Налайха и Додогол.
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взглядов на эволюцию даурских цокоров. В ис-
следовании нами были привлечены зоологиче-
ские и палеонтологические коллекции, собран-
ные с территорий России, Монголии и Китая. 
Объектами нашего исследования являлись ко-
ренные зубы, т. к. именно морфология моляров 
в наибольшей степени отражает эволюционные 
изменения  в  филетических  линиях  цокоров  
(Teilhard de Chardin, 1940; Zheng, 1994). Поми-
мо этого, именно коренные зубы наиболее ча-
сто встречаются в местонахождениях, в то вре-
мя как находки целых черепов являются скорее 
исключениями.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Изученные  ископаемые  образцы  (изолиро-
ванные моляры и один целый череп), хранятся 
в  Геологическом  ин-те  (ГИН)  РАН  под  номе-
рами № 1104/100–115 и № 624/25–31. Образцы 
№  1104/100–115  происходят  из  местонахожде-
ния  Налайха  (Северная  Монголия).  Местона-
хождение относится к середине второй пачки 
одноименного разреза, находящегося на левом 
берегу р. Тола, рядом с пос. Налайха выше по 
течению от г. Улан-Батор и предложенного в ка-
честве опорного разреза для нижнего плейсто-
цена Монголии (Жегалло и др., 1982; Девяткин 

и др., 1989). Само местонахождение Налайха да-
тировалось в широком диапазоне от конца ран-
него до второй половины среднего плейстоцена 
(Жегалло и др., 1982; Девяткин и др., 1989). При 
этом выдвигались предположения о датировке 
данного  местонахождения  в  более  узком  диа-
пазоне конца раннего плейстоцена (Eisenmann, 
Kuznetsova,  2004).  Образцы № 624/25–31 про-
исходят из местонахождения Додогол, которое 
в некоторых публикациях фигурирует  как До-
догол‑3 или Додогол‑4 (Вангенгейм и др., 1966; 
Alexeeva, 2006; Alexeeva, Erbajeva, 2008). Место-
нахождение  Додогол  расположено  на  терри-
тории  Республики  Бурятия  на  правом  берегу  
р. Уда в 0.7–1 км ниже улуса Додогол (в неко-
торых вариантах Додо-Гол) и датируется в гра-
ницах первой половины среднего плейстоцена 
(Вангенгейм и др., 1966).

Изученные коллекции рецентных популяций 
цокоров  хранятся  в Зоологическом музее  Мо-
сковского государственного ун-та им. М.В. Ло-
моносова (ЗММУ) и Зоологическом ин-те РАН 
(ЗИН РАН, С.‑ Петербург). Также для сравнения 
были использованы фотографии коллекций из 
бывшего Биолого-почвенного ин-та ДВО РАН 
(реорганизован в Федеральный научный центр 
биоразнообразия  наземной  биоты  Восточной 
Азии ДВО РАН,  Владивосток)  и Ин-та  зооло-
гии Академии наук Китайской Народной Респу-
блики (IOZ CAS, Пекин), которые были пере-
даны авторам А.Ю. Пузаченко (Ин-т географии 
РАН). В сумме выборка по рецентным цокорам 
рода Siphneus составила 130 черепов с верхними 
и  нижними  челюстными  рядами.  Для  сравне-
ния были привлечены выборки родов Myospalax 
и Eospalax,  также хранящиеся в вышеперечис-
ленных организациях.

В описании моляров мы использовали тер-
минологию (рис. 2),  представленную в совре-
менных работах по морфологии цокоров (Liu 
et al., 2014; Qin et al., 2021). Фотографии пале-
онтологического  материала  были  сделаны  на 
микроскопе LEICA DMC6200. Измерения ма-
териала  были  сделаны  с  помощью  программ 
tpsUtil  ver.1.82  и  tpsDig2  ver.2.32  (Rohlf,  2015). 
Череп  из  местонахождения  Додогол  был  ис-
следован методом компьютерной томографии 
в Палеонтологическом ин-те им. А.А. Борися-
ка РАН (ПИН РАН, Москва) на рентгеновском 
микротомографе Neoscan N80, со следующими 
параметрами: 84 kV, фильтр – Cu 0.1 мм. Дан-
ные  сканирования  были  обработаны  в  про-
грамме  NeoScan  версия  3.0.2.  Получившееся 
разрешение изображения составило 20.5 мкм 

Рис. 2. Схема с обозначениями структурных элементов же-
вательной поверхности верхних (а) и нижних (б) моляров 
у цокоров. Обозначения: BRA/bra – входящие буккальные 
углы; LRA/lra – входящие лингвальные углы; T/t – денти-
новые призмы; AL – передние призмы верхнечелюстного 
ряда; ac – передняя часть нижнего первого моляра; pl – за-
дняя призма нижнечелюстно ряда.
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на пиксель при общем разрешении 2704×1520 
пикселей  на  каждый  срез.  Иллюстрации  по  
результатам  томографии  были  подготовлены 
в программе CTvox версии 3.3.

СИСТЕМАТИЧЕСКОЕ ОПИСАНИЕ
О Т Р Я Д  RODENTIA

СЕМЕЙСТВО MYOSPALACIDAE LILLJEBORG, 1866

Род Siphneus Brants, 1827
Mus: Pallas, 1778, с. 165 (part.).
Siphneus: Brants, 1827 c. 19.
Myospalax: Огнев, 1947, c. 664; Zheng, 1994, с. 57; Громов, 

Ербаева, 1995, с. 378.

Т и п о в о й  в и д  – Mus  aspalax Pallas,  1778,  
описан по рецентным образцам из Даурии меж-
ду р. Ингодой и р. Аргунью.

Д и а г н о з .  В  онтогенетическом  развитии  
моляров отсутствует стадия, на которой образу-
ются корни. Первые верхние моляры имеют от 
одного до двух входящих углов с лингвальной 
стороны (рис. 3). В случае с двумя входящими 

углами, дентиновый тракт на передней стороне 
M1 отсутствует. Третьи верхние моляры имеют 
только один входящий угол с лингвальный сто-
роны. У M3 задняя призма (Т4) либо менее раз-
вита по сравнению с передней призмой и при-
змой Т2, либо полностью редуцирована и слита 
с  Т3.  В  тех  случаях,  когда  Т4  не  редуцирова-
на,  данная призма имеет овальную форму.  За-
дняя призма нижних третьих моляров частично 
или полностью редуцирована.  Входящие углы 
с лингвальной стороны m3 слабо развиты или 
полностью отсутствуют (рис. 3).

В и д о в о й  с о с т а в .  От четырех до  шести 
видов  в  зависимости  от  интерпретации  моле-
кулярных данных: S. aspalax (современный вид), 
S.  psilurus  (современный вид),  S.  armandii  (со-
временный вид, выделяется по молекулярным 
данным), S. epsilanus (современный вид, выде-
ляется по молекулярным данным), S. prosilurus 
(конец раннего плейстоцена), S. tolaensis sp. nov. 
(конец раннего плейстоцена – начало среднего 
плейстоцена).

а

б
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г

1 мм 1 мм
Молодая

 особь
Молодая

 особь
Взрослая
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Рис. 3. Онтогенетическое развитие моляров даурских и маньчжурских цокоров: а – онтогенетическое развитие верхних 
моляров маньчжурских цокоров, б – даурских; в – онтогенетическое развитие нижних моляров маньчжурских цокоров, 
г – даурских.
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С р а в н е н и е .  От рода Prosiphneus отлича-
ется отсутствием стадии формирования корней 
у коренных зубов. От рода Myospalax отличается 
упрощенным онтогенезом верхних и двух ниж-
них (m2–m3) моляров, что выражается в отсут-
ствии формирования и  истирания эмалевых 
трубок на ранних стадиях онтогенеза. От родов 
Eospalax и Yangia отличается отсутствием денти-
нового тракта на передней стороне M1. Некото-
рые виды из рода Siphneus также отличаются от 
других родов по отсутствию или неразвитости 
протофлексуса у М1 и по форме и степени реду-
цированности задних призм нижних и верхних 
третьих моляров.

З а м е ч а н и я .  Существуют несколько пред-
ставлений о  делении корнезубых цокоров на 
различные роды (Kretzoi, 1961; Zheng, 1994; По-
катилов, 2012; Liu et al., 2014; Li, Wang, 2015). Так 
как моляры корнезубых цокоров претерпевали 
значительные изменения в ходе онтогенеза, для 
определения видовых и родовых различий не-
обходимы детальные онтогенетические схемы. 
Сопоставление таких схем позволит выявить 
основные эволюционные тренды в различных 
филетических линиях, что, по нашему мнению, 
должно стать основой для выделения таксонов 
родового ранга. На данный момент онтогенети-
ческие схемы представлены лишь для малой ча-
сти видов внутри семейства Myospalacidae, поэ-
тому мы относим всех корнезубых цокоров к од-
ному роду Prosiphneus.

Siphneus tolaensis Golovanov et Zazhigin, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а  –  от р. Тола, на берегу ко-
торой находится местонахождение Налайха.

Го л о т и п  –  ГИН, № 1104/107; левый ниж-
ний m2 (рис. 4, а–г); Монголия, левый берег р. 
Тола, рядом с пос. Налайха выше по течению от 
г. Улан-Батор, местонахождение Налайха; конец 
раннего плейстоцена – начало среднего плейсто-
цена, середина второй пачки разреза Налайха.

О п и с а н и е  (рис. 4, 5).  Цокоры с коренны-
ми зубами постоянного роста (эугипсодонтия), 
в  онтогенезе которых присутствует стадия за-
крытия буккальных (нижнечелюстной ряд) или 
лингвальных (верхнечелюстной ряд) входящих 
углов. Данная стадия прослеживается только 
у  взрослых особей, у  которых в  базальной ча-
сти моляров начинают формироваться эмале-
вые трубки. У ювенильных особей все входящие 
углы коренных зубов полностью открыты, а на 
жевательной поверхности присутствует сплош-
ной эмалевый контур (рис. 5), который проре-
зается дентиновыми трактами на более позд-
них стадиях онтогенеза (вместе с образованием 
эмалевых трубок). Размеры моляров приведены 
в таблице 1. Толщина эмали колеблется в диапа-
зоне от 0.04 до 0.12 мм.

В  структуре второго верхнего моляра 
с  лингвальной стороны присутствует один хо-
рошо выраженный входящий угол (LRA1), ко-
торый ориентирован в сторону буккальной сто-
роны с  небольшим загибом в  сторону задней 
части зуба. Данный угол закрывается в базаль-
ной части моляра и образует эмалевую трубку. 
С  буккальной стороны присутствуют два раз-
витых входящих угла (BRA‑1, BRA‑2), ориенти-
рованных на противоположную (лингвальную) 
сторону зуба с  небольшим загибом в  сторону 
задней части моляра. Дентиновые поля призм 
T1, T2, T3 и T4 частично изолированы друг от 
друга. Дентиновые поля передней призмы и T1 
полностью слиты между собой. T4 имеет ром-
бовидную форму, у которой передняя и задняя 
стороны являются выпуклыми. Передняя при-
зма и T2 имеют вогнутую заднюю сторону и вы-
пуклую переднюю.

На М3 с  лингвальной стороны присутству-
ет один хорошо выраженный входящий угол 
(LRA1). Данный угол ориентирован в  сторо-
ну буккальной стороны с небольшим загибом 
в сторону передней части зуба. С буккальной 

Таблица 1. Размеры моляров S. tolaensis sp. nov.: N – число образцов, min. – минимальный размер, mean – 
средний размер, max. – максимальный размер, s. d. – standard deviation (стандартное отклонение)

Длина (мм) Ширина (мм)

N min. mean max. s.d. min. mean max. s.d.

M2 2 2.51 2.51 2.51 1.88 1.94 2.00

M3 1 2.11 2.11 2.11 1.47 1.47 1.47

m1 5 3.3 3.374 3.52 0.085 1.84 1.998 2.17 0.127

m2 5 2.85 2.944 3.03 0.066 1.75 1.846 1.91 0.059

m3 1 2.11 2.11 2.11 1.44 1.44 1.44
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стороны присутствуют два развитых входящих 
угла (BRA‑1, BRA‑2), ориентированных на про-
тивоположную  (лингвальную)  сторону  зуба.  
BRA‑2 имеет сильный загиб в сторону задней 
части моляра. Дентиновые поля призм T4 и T3 
частично слиты, в отличие от дентиновых полей 
призм Т1, Т2 и Т3, которые изолированы друг 
от друга в большей степени. Дентиновые поля 
передней призмы и T1 полностью слиты меж-
ду собой. Призма T4 хорошо выражена и имеет 
ромбовидную форму.

Нижний первый моляр имеет три входящих 
угла (lra‑1, lra‑2, lra‑3) с лингвальной стороны 
зуба; lra‑1 и lra‑2 хорошо развиты и ориентиро-
ваны  на  противоположную  (буккальную)  сто-
рону зуба  с небольшим загибом в сторону ан-
тероконидного отдела.  При этом lra‑2  больше 
загнут в сторону антероконидного отдела, чем 
lra‑1; lra‑3 слабо развит и имеет форму откры-
того угла с ориентацией на буккальную сторо-
ну и на заднюю сторону моляра. С буккальной 
стороны  находятся  два  входящих  угла  (bra‑1  

1 ìì

1 ìì

1 ìì

Рис.  4. Siphneus  tolaensis  sp.  nov.:  а–г – голотип  ГИН,  №  1104/107,  левый  m2:  a – вид  с  жевательной  стороны;   
б – вид с альвеолярной стороны; в – вид с лингвальной стороны; г – вид с буккальной стороны; д–ж – последовательные 
онтогенетические стадии на примере буккальной стороны m2 экз. ГИН, №№ 1104/105, 107, 109.

Рис. 5. Siphneus tolaensis sp. nov., экз. ГИН, №№ 1104/100–115, вид со стороны жевательной поверхности. Слева изображе-
ны нижние моляры (m1, m2 и m3), справа – верхние (M1, M2 и M3). Последовательность нумерации образцов совпадает 
с последовательностью их обозначения на рисунке: a – № 1104/100, б – № 1104/101… р – № 1104/115.
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и bra‑2),  которые развиты в меньшей степени, 
чем противолежащие lra‑1 и lra2. В свою очередь, 
bra‑1 более развит, чем bra‑2 и ориентирован на 
лингвальную  сторону  зуба  с  небольшим  заги-
бом  в  сторону  антероконидного  отдела;  bra‑2  
ориентирован на лингвальную сторону зуба без 
существенного  загиба  в  ту  или  иную  сторону.  
У взрослых особей буккальные входящие углы 
имеют тенденцию к закрытию, вследствие чего 
в базальной части зуба формируется эмалевая 
трубка  на  месте  bra‑1.  За  счет  подобной  фор-
мы и ориентировки входящих углов призмы pl 
и t1 имеют выпуклую форму с задней стороны 
и вогнутую (t1) или субпрямую (pl) с передней. 
Передняя сторона антероконидного отдела m1 
имеет субпрямую, слабоизогнутую форму, сам 
антероконидный отдел имеет треугольную фор-
му.  Дентиновое  поле  антероконидного отдела 
широко слито с дентиновым полем t3. По кра-
ям входящих углов имеются дентиновые тракты, 
образующие разрывы в эмалевом контуре.

В  структуре  второго  m2  на  лингвальной  
и  буккальной  сторонах  зуба  присутствуют  по  
два входящих угла (lra‑1, lra‑2, bra‑1, bra‑2). Дан-
ные входящие углы имеют схожие морфологи-
ческие характеристики с аналогичными углами 
на нижнем m1. У взрослых особей bra‑1 и bra‑2 
закрываются в базальной части зуба, образуя две 
эмалевые трубки. Призмы pl, t1 и t3 имеют вы-
пуклую форму с задней стороны и вогнутую (t1 
и t3) или субпрямую (pl) с передней. Дентино-
вые поля призм pl, t1, t2 и t3 частично изолиро-
ваны друг от друга. Дентиновые поля передней 
призмы и t3 полностью слиты между собой.

На  m3  с  лингвальной  стороны  зуба  нахо-
дятся  два  хорошо выраженных входящих угла 
(lra‑1,  lra‑2),  которые ориентированы в сторо-
ну лингвально-передней части зуба; lra‑2 развит 
в большей степени, чем lra‑1. С буккальной сто-
роны присутствуют два сильно редуцированных 
входящих угла (bra‑1, bra‑2; bra‑1 слабо проявлен 
на жевательной поверхности и практически от-
сутствует в базальной части зуба, а bra‑2 выра-
жен только в форме небольшого изгиба внеш-
него контура. Задняя призма редуцирована по 
сравнению с призмами t1 и t3, при этом хорошо 
выражена и имеет треугольную форму. Дентино-
вое поле задней призмы изолировано от денти-
нового поля призмы t1.

Р а з м е р ы .  См. табл. 1.
С р а в н е н и е .  Главным  диагностическим  

признаком S. tolaensis sp. nov. является наличие 
полностью открытых входящих углов в структуре 

моляров  на  ранних  онтогенетических  стади-
ях,  которые могут  частично закрываться  в ба-
зальной  части  зубов  и  образовывать  эмале-
вые трубки у более взрослых особей. При этом 
лингвальные  углы  на  нижнечелюстном  ряду  
и  буккальные  на  верхнечелюстном  остаются  
открытыми на жевательной и базальной сторо-
не моляров. У всех современных некорнезубых 
цокоров рода Siphneus  входящие углы остают-
ся открытыми на протяжении всего онтогенеза. 
Также S. tolaensis sp. nov. отличается от цокоров 
из морфологической группы aspalax – armandii, 
S. prosilurus и S. psilurus по морфологии буккаль-
ных входящих углов на m2. У S. tolaensis sp. nov. 
bra‑1 развит в большей степени, чем bra‑2, име-
ет  удлиненную вытянутую форму  и  по  форме 
схож с входящими углами с лингвальной сторо-
ны. У других видов из рода Siphneus bra‑1 поч-
ти не отличается по морфологии от bra‑2;  оба 
входящих  угла  имеют  широко  открытую  и  не  
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Рис. 6. Морфотипическая изменчивость моляров в груп-
пах даурских и маньчжурских цокоров. Обозначения мор-
фотипов М1 даурских цокоров: I–М1 – с полной редукци-
ей протофлексуса, II–М1 – с частично редуцированным 
протофлексусом без эмали, III–М1 – с частично редуци-
рованным протофлексусом с эмалью.
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удлиненную форму. Подобные различия между 
S. tolaensis sp. nov. и остальными видами рода 
Siphneus характерны и для входящих буккальных 
углов на m1, хотя в данном случае они выражены 
в меньшей степени, чем на m2.

З а м е ч а н и я .  Единственный изученный 
первый верхний моляр S. tolaensis sp. nov. имеет 
плохую сохранность, что не позволяет охаракте-
ризовать его строение для данного вида.

М а т е р и а л .  Из типового местонахождения 
экз. ГИН, №№ 1104/100–115; верхние моляры: 
1 M1 (передняя часть зуба отсутствует), 2 M2 и 1 
M3; нижние моляры: 5 m1, 6 m2 и 1 m3.

МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 
МОЛЯРОВ МАНЬЧЖУРСКИХ  

И ДАУРСКИХ ЦОКОРОВ

Первичное разделение рода Siphneus на мор-
фологические группы можно провести по нали-
чию одного входящего угла на лингвальной сто-
роне верхнего М1 (даурские цокоры) или при-
сутствию двух входящих лингвальных углов на 
том же моляре (маньчжурские цокоры) (рис. 3). 
В группе даурских цокоров можно выделить не-
сколько морфотипов М1 (рис. 6): М1 с полной 
редукцией протофлексуса (морфотип I), М1 
с  частично редуцированным протофлексусом 
без эмали (морфотип II) и М1 с частично реду-
цированным протофлексусом с  эмалью (мор-
фотип III). Последний морфотип представлен 
у  единичных экземпляров и  может считаться 
аномалией. Помимо морфологии верхних М1, 
маньчжурские и даурские цокоры также разде-
ляются по морфологии M3 и m3.

В группе даурских цокоров у М3 задняя при-
зма (Т4) редуцирована и полностью слита с при-
змой Т3. Буккальные и лингвальные входящие 
углы либо слабо развиты, либо имеют ориенти-
ровку, перпендикулярную оси длины моляра без 
сильного загиба в направлении задней стороны 
зуба. У группы маньчжурских цокоров задняя 
призма меньше по сравнению с передней при-
змой и призмой Т2, но при этом хорошо выра-
жена, а дентиновое поле только частично слито 
с полем Т3. Буккальные входящие углы хорошо 
развиты и имеют ориентировку, перпендикуляр-
ную оси длины моляра с сильным загибом в на-
правлении задней стороны зуба. В единичных 
случаях второй входящий угол слабо развит, из-
за чего задняя призма сливается с Т3.

Нижние третьи моляры в обеих группах обла-
дают высокой морфологической вариативностью. 

В группе даурских цокоров присутствуют мор-
фотипы с хорошо выраженной задней призмой 
и  морфотипы, у  которых задняя призма пол-
ностью редуцирована. Также варьирует число 
и выраженность входящих углов за счет редук-
ции первого входящего угла у части морфоти-
пов. Буккальные углы практически не проявле-
ны и зачастую маркируются только по участкам 
эмали или полностью отсутствуют. У  маньч-
журских цокоров буккальные углы, напротив, 
всегда в той или иной степени проявлены. За-
дняя призма, как и у даурских цокоров, может 
быть проявлена в одних морфотипах и полно-
стью редуцирована в других. За счет подобной 
конфигурации входящих углов и призм денти-
новые поля у даурских цокоров слиты в боль-
шей степени, чем у маньчжурских.

Из вымерших видов, которые считают пред-
ковыми для даурских и маньчжурских цокоров, 
следует отметить Siphneus wongi и S. prosilurus 
(Young, 1934; Pei, 1936; Вангенгейм и др., 1966; 
Alexeeva, 2006; Alexeeva, Erbajeva, 2008; Qin et al., 
2021). S. prosilurus был описан как предковый 
вид для маньчжурских цокоров и  отличается 
преимущественно меньшими размерами (Qin et 
al., 2021). Больший интерес вызывает S. wongi, 
предположительно предковый вид для даурских 
цокоров, в правомерности выделения которого 
высказывались определенные сомнения (Ван-
генгейм и др., 1966). В качестве диагностических 
признаков для данного вида определялась мень-
шая редукция задних призм на нижних и верх-
них третьих молярах (Young, 1934; Pei, 1936). 
Наше исследование показывает, что морфотипы, 
попадающие под данные определения, встреча-
ются и в современных популяциях.

Описанный нами новый вид S. tolaensis sp. nov. 
из местонахождения Налайха по своей морфо-
логии сильно отличается от всех остальных ви-
дов рода Siphneus. Наиболее близким по форме 
моляров видом к  S. tolaensis является корнезу-
бый вид Prosiphneus pseudarmandi. Данный ран-
неплейстоценовый вид был описан как предко-
вый для даурских цокоров, у которого на поздних 
онтогенетических стадиях происходило обра-
зование корней (Teilhard de Chardin, 1940). От 
P. pseudarmandi цокоры из Налайхи сохранили 
форму жевательной поверхности и тенденцию 
к образованию эмалевых трубок (у взрослых осо-
бей), что, в свою очередь, предшествует образова-
нию корней у P. pseudarmandi (на ранних стадиях 
онтогенеза). Результаты компьютерной томогра-
фии черепа из местонахождения Додогол показа-
ли отсутствие признаков образования эмалевых 
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трубок и закрытия входящих лингвальных углов 
на верхнечелюстном ряду (рис. 7). Морфология 
моляров из местонахождения Додогол в целом 
соответствует определенным морфотипам совре-
менных даурских цокоров.

ОБСУЖДЕНИЕ

Моляры даурских и маньчжурских цокоров 
имеют  ряд  признаков,  позволяющих  уверено  
отличать  их  от  западносибирских  и  централь-
но-китайских  цокоров.  От  западносибирской 
группы  даурские  и  маньчжурские  цокоры  от-
личаются по морфологии всех молярных зубов 
(Golovanov, Zazhigin, 2023). От цокоров из рода 
Eospalax – по M1 (отсутствие дентинового тракта 
на передней стороне) и M3/m3 (по редуцирова-
ности задних призм). Мы считаем, что подобные 
различия позволяют выделить даурских и мань-
чжурских цокоров в отдельный род Siphneus, что 
раннее уже было нами предложено (Golovanov, 
Zazhigin, 2023).

Число  видов  внутри  рода  Siphneus  может  ва-
рьировать в зависимости от различной интерпре-
тации  молекулярных  данных  (Пузаченко  и  др.,  
2009; Puzachenko et al., 2013; Павленко и др., 2014; 
Liu et al., 2022). Ориентируясь исключительно на 

морфологию моляров, мы можем с уверенностью 
отличать даурских и маньчжурских цокоров друг 
от друга по M1 и M3/m3. При этом данные морфо-
логические группы обладают высокой морфоти-
пической изменчивостью. Стоит отметить опреде-
ленную географическую закономерность в распре-
делении морфотипов. Так, например, в западных 
популяциях даурских цокоров морфотип II  М1 
встречается реже, чем в восточных популяциях.  
Для маньчжурских цокоров характерно преобла-
дание морфотипов нижних m3 с выраженной зад-
ней призмой в северо-западных популяциях при 
преобладании морфотипов с редуцированной зад-
ней призмой в юго-восточных. Пока, однако, за-
труднительно сказать, насколько данная вариатив-
ность соответствует различию между традиционно 
выделяемыми видами (S. aspalax и S. psilurus) и ви-
дами, отделенными от них сравнительно недавно 
(S. armandii и S. epsilanus).

Описанная морфологическая вариативность 
даурских цокоров включает в себя признаки, по 
которым был выделен среднеплейстоценовый 
вид  S.  wongi.  На  основе  этого  представляется 
неверным придание данному таксону видового 
ранга. Скорее, здесь следует говорить о хроно-
подвиде, который можно проследить на больших 
выборках с использованием различных морфо-
метрических методов. До появления подобных 
исследований целесообразно исключить данный 
таксон из филогенетических построений. Также 
компьютерная томография черепа из местона-
хождения Додогол показала, что уже в среднем 
плейстоцене появились все признаки, характер-
ные для даурских цокоров современного типа.

Вероятным  предковым  видом  для  даурских  
цокоров является Siphneus tolaensis sp. nov., воз-
никновение которого должно было произойти на 
границе раннего и среднего плейстоцена.  Дан-
ный вид, описанный нами по остаткам из место-
нахождения Налайха, является промежуточной 
формой между Prosiphneus pseudarmandi и даур-
скими цокорами. У моляров S. tolaensis  sp.  nov. 
отсутствуют корни,  но еще имеется тенденция 
к образованию эмалевых трубок. Можно утвер-
ждать, что цокоры из Налайхи маркируют собой 
окончательный переход от гипсодонтии к эугип-
содонтии в соответствующей филетической ли-
нии. Т.к. уже в первой половине среднего плей-
стоцена  появляются  даурские  цокоры  с  совре-
менным типом строения, то стратиграфическое 
распространение S. tolaensis sp. nov. было сравни-
тельно небольшим по своей продолжительности.

5 ìì 5 ìì

5 ìì 5 ìì

5 ìì 5 ìì

Рис. 7.  Siphneus aspalax Pallas, 1776, экз. ГИН, № 624/31, 
череп с правыми и левыми M1–3, компьютерная томогра-
фия: а – с дорсальной стороны, б – с левой латеральной 
стороны, в–с вентральной стороны, г–е – последователь-
ные разрезы в аксиальной проекции, показывающие осно-
вания верхних моляров; Россия, Бурятия, местонахожде-
ние Додогол; первая половина среднего плейстоцена.
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Evolution and Taxonomy of the Pleistocene North Asian Zokors,  
Genus Siphneus (Myospalacidae, Rodentia, Mammalia)

S. E. Golovanov1, V. S. Zazhigin2

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

According to the concept proposed by the authors of dividing modern rootless zokors and their ancestral 
Pleistocene rootless forms into the genera Myospalax, Siphneus, and Eospalax, Manchurian and Daurian 
zokors were assigned to the genus Siphneus. In this paper details of the morphological differences of the genus 
Siphneus and analysis of the evolutionary lineages among the genus are presented. A new phylogenetic scheme 
is proposed, in which a new species S. tolaensis sp. nov. ancestral to the Daurian zokors is described on the 
basis of remains from the Nalaikha locality (Mongolia, late Early – early Middle Pleistocene).
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Из среднеплейстоценовых отложений пещеры Там-Хай (провинция Лангшон, северный Вьетнам) 
описаны фрагменты челюстей и изолированные зубы кротовой землеройки Anourosorex andabata sp. 
nov. Это первая ископаемая находка Anourosorex во Вьетнаме. Новый вид характеризуется средними 
размерами (как у современного A. squamipes Milne-Edwards, 1872), узкой вершиной венечного отрост-
ка нижней челюсти и слабо редуцированным (относительно длинным и широким) талонидом M1.

Ключевые слова: Anourosorex, Anourosoricini, Soricidae, Lipotyphla, плейстоцен, пещера Там-Хай, Вьетнам

DOI: 10.31857/S0031031X24030122   EDN: EOJKNH

Обитающие ныне в  Юго-Восточной Азии 
кротовые землеройки рода Anourosorex – это 
последние реликты специализированной три-
бы Anourosoricini, представители которой были 
таксономически весьма разнообразны и  ши-
роко распространены в неогене Евразии и Се-
верной Америки и в плейстоцене Азии (Storch, 
Zazhigin, 1996; Dam, 2004, 2010; Zazhigin, Voyta, 
2022). В  настоящее время ареал A. squamipes 
Milne-Edwards, 1872 включает центральный 
и южный Китай (провинции Сычуань, Ганьсу, 
Шэньси, Хубэй, Цзянси, Гуандун, Юньнань), 
север и восток Мьянмы, северный Таиланд, се-
верный Лаос и север Вьетнама (Motokawa, Lin, 
2002; Wu et al., 2011; Wang et al., 2014; He et al., 
2016; Абрамов, 2017; Burgin, He, 2018; Saito et al., 
2021). A. assamensis Anderson, 1875 известен из 
северо-восточной Индии (штаты Ассам, Мег-
халая, Нагаленд, Манипур и Мизорам), запад-
ной Мьянмы и  юго-западного Китая (Шань-
нань, Тибет), A. schmidi Petter, 1963 распростра-
нен в северо-восточной Индии (штаты Сикким 
и Аруначал-Прадеш) и Бутане, а A. yamashinai 
Kuroda, 1935 обитает на Тайване (Motokawa, Lin, 
2002; Kawada et al., 2014; He et al., 2016; Burgin, 
He, 2018). Эти крупные землеройки (длина тела 
без хвоста до 119 мм; Burgin, He, 2018) адапти-
рованы к  роющему образу жизни и  питанию 
земляными червями, насекомыми и  другими 

почвенными беспозвоночными. Строение ко-
ренных зубов и жевательной мускулатуры кро-
товых землероек позволяет предполагать исход-
но более хищный образ жизни предковых на-
земных форм Anourosoricini (Dam, 2004; Prieto, 
Dam, 2012; Zazhigin, Voyta, 2022).

Вымершая кротовая землеройка A. japonicus 
Shikama et Hasegawa, 1958 обитала в  Японии 
в  среднем и  позднем плейстоцене (Shikama, 
Hasegawa, 1958; Kawamura, 1988). Из Китая опи-
саны позднемиоценовый A. oblongus Storch et Qiu, 
1991, раннеплейстоценовые A. quadratidens Zheng 
et Zhang, 1991, A. triangulatidens Zheng et Zhang, 
1991 и Anourosorex sp. (= “A. fanchangensis” nom. 
nud.; Sun, 2006; Wu et al., 2015), ранне–сред-
неплейстоценовый A. edwardsi Zheng, 1985, 
среднеплейстоценовые A. kui Young et Liu, 1951 
и  A.  qianensis Zheng, 1985 (Young, Liu, 1951; 
Zheng, 1985, 2004; Storch, Qiu, 1991; Ye et al., 1991; 
Jin et al., 2008; Wang et al., 2017; Dong, Zhang, 
2022; Flynn et al., 2022; Sun et al., 2023). Ископа-
емые остатки A. squamipes известны из среднего 
и верхнего плейстоцена Китая (Qiu et al., 1984; 
Xu, You, 1984; Dam, 2004; Wu et al., 2006; He 
et al., 2016; Wu, Wang, 2018). Основные морфо-
логические различия между видами Anourosorex 
состоят в размерах и пропорциях черепа, ниж-
ней челюсти и зубов (Zheng, 1985, 2004; Storch, 
Qiu, 1991; Motokawa, Lin, 2002).
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1 Название связано с сильной редукцией глаз у кротовых 
землероек и поединками самцов в брачный период (см. 
Liao et al., 2013).

Ниже описаны первые ископаемые находки 
Anourosorex во Вьетнаме. Они происходят из пе-
щеры Там-Хай (Thâm Hai), которая входит в пе-
щерный комплекс Там-Кхюиен (Thâm Khuyên) 
в провинции Лангшон, известный совместны-
ми находками архаичных людей Homo erectus 
(Dubois, 1893) и гигантопитеков Gigantopithecus 
blacki von Koenigswald, 1935 и  датированный 
средним плейстоценом (Там-Хай: 300–200 тыс. 
лет или 250 тыс. лет; Там-Кхюиен: 475 ± 125 тыс. 
лет) (Olsen, Ciochon, 1990; Ciochon et al., 1996; 
Zeitoun et al., 2016). Материал из пещеры Там-
Хай собран экспедиционным отрядом Пале-
онтологического ин-та им. А.А. Борисяка РАН 
(ПИН) в 2021 и 2023 гг. в ходе работ Совмест-
ного Российско-Вьетнамского Тропического 
научно-исследовательского и технологического 
центра (Тропический центр, Ханой), хранится 
в коллекции ПИН в Москве. Ранее из этого ме-
стонахождения автором были описаны остатки 
землеройки Chodsigoa caovansunga Lunde, Musser 
et Son, 2003 и  грызунов Typhlomys stegodontis 
Lopatin, 2021 и Eothenomys eleusis (Thomas, 1911) 
(Лопатин, 2021, 2022, 2023).

Для сравнения использовались современ-
ные экземпляры A. squamipes из коллекции 
Зоологического музея Московского государ-
ственного ун-та им. М.В. Ломоносова (ЗММУ, 
Москва) и  Зоологического ин-та РАН (ЗИН, 
С.‑ Петербург).

Внутреннее строение образцов изучено на 
рентгеновском микротомографе Neoscan N80 
в  ПИН. Изображения получены с  помощью 
цифрового фотоаппарата Nikon D800 с объек-
тивом AF-S Micro NIKKOR 60 mm f/2.8G ED 
и  сканирующего электронного микроскопа 
Tescan Vega II XMU в ПИН.

Терминология и методика измерения зубов 
и челюстей по Й. Рёймеру (Reumer, 1984), с из-
менениями (Лопатин, 2004; Lopatin, 2006; Ло-
патин, Тесаков, 2021; Zazhigin, Voyta, 2022). Раз-
меры приведены в мм. Обозначения измерений 
нижней челюсти и зубов: ARH – высота восходя-
щей ветви нижнечелюстной кости (расстояние 
от верхней точки дуги перед угловым отростком 
до вершины венечного отростка); ARWC – ши-
рина восходящей ветви в сочленовном отростке 
(расстояние от переднего края нижнечелюстного 
отверстия до верхней фасетки сочленовного мы-
щелка); AW – передняя ширина; BL – лабиаль-
ная длина; H – наибольшая высота; HCOND – 
высота сочленовного мыщелка; HCOR – высота 
венечного отростка (расстояние от вентрального 

края нижнечелюстного отверстия до вершины 
венечного отростка); HMB – высота горизон-
тальной ветви нижнечелюстной кости; L – наи-
большая длина; LL – лингвальная длина; LLF – 
длина нижней фасетки сочленовного мыщелка; 
LT – длина талона; LUF – длина верхней фа-
сетки сочленовного мыщелка; PE – длина до 
выемки заднего края (posterior emargination); 
PW – задняя ширина; TAL – длина талонида; 
TAW – ширина талонида; TRL – длина тригони-
да; TRW – ширина тригонида; W – наибольшая 
ширина.

Автор благодарен Е.Н. Мащенко, Н.В. Вол-
ковой, Б.И. Морковину, А.В. Подлеснову, 
К.К. Тарасенко (ПИН) и Ле Суан Даку (Ин-т 
тропической экологии Совместного Россий-
ско-Вьетнамского тропического научно-иссле-
довательского и технологического центра, Ха-
ной) за участие в сборах материалов, А.Н. Куз-
нецову и  С.П. Кузнецовой (Тропический 
центр) – за помощь в организации и проведении 
экспедиции, А.О. Аверьянову (ЗИН), С.В. Кру-
скопу и В.С. Лебедеву (ЗММУ) – за предостав-
ленную возможность работы с коллекционны-
ми образцами, С.В. Багирову и Р.А. Ракитову 
(ПИН) – за помощь в подготовке иллюстраций.

О Т Р Я Д  LIPOTYPHLA
СЕМЕЙСТВО SORICIDAE FISCHER VON WALDHEIM, 1817

ПОДСЕМЕЙСТВО SORICINAE FISCHER VON WALDHEIM, 1817

Тр и б а  Anourosoricini Anderson, 1879

Род Anourosorex Milne-Edwards, 1872
Anourosorex andabata Lopatin, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а  andabata лат. – гладиатор, 
сражавшийся вслепую, с завязанными глазами 
или в закрытом шлеме без прорезей для глаз1.

Го л о т и п  – ПИН, № 5826/828, левая ниж-
нечелюстная кость с I1 и M1–M3; Вьетнам, про-
винция Лангшон, уезд Биньзя, пещера Там-
Хай, обособленная северная галерея; средний 
плейстоцен.

О п и с а н и е  (рис.  1–4). Размеры средние 
для рода. Крупное подглазничное отверстие 
находится над метастилем P4 и парастилем M1, 
мелкое слезное отверстие расположено на уров-
не вырезки между параконом и метаконом M1 
(рис. 1, а). Рудиментарный скуловой отросток 
выражен на уровне средней части M2. Крупное 
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Рис. 1. Anourosorex andabata sp. nov.: а, б – экз. ПИН, № 5826/826, фрагмент правой верхнечелюстной кости с I1–M1:  
а – с лабиальной стороны, б – с окклюзиальной стороны; в–д – экз. ПИН, № 5826/827, фрагмент правой нижнечелюст-
ной кости с I1–M3: в – с лабиальной стороны, г – с окклюзиальной стороны, д – с лингвальной стороны; е–и – голо-
тип ПИН, № 5826/828, левая нижнечелюстная кость с I1 и M1–M3: е – с лабиальной стороны, ж – с окклюзиальной 
стороны, з – с лингвальной стороны, и – с задней стороны; к–м – экз. ПИН, № 5826/829, правая нижнечелюстная 
кость с I1–M1: к – с лабиальной стороны, л – с окклюзиальной стороны, м – с лингвальной стороны; н–п – экз. ПИН, 
№ 5826/830, фрагмент левой нижнечелюстной кости с I1–M1: н – с лабиальной стороны, о – с окклюзиальной стороны, 
п – с лингвальной стороны; р–т – экз. ПИН, № 5826/831, фрагмент левой нижнечелюстной кости с P4–M2: р – с ла-
биальной стороны, с – с окклюзиальной стороны, т – с лингвальной стороны; Вьетнам, провинция Лангшон, пещера 
Там-Хай; средний плейстоцен.
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переднее небное отверстие лежит лингвальнее 
A1, мелкое заднее небное отверстие – лингваль-
нее  вершины  гипокона  P4  (рис.  1,  б).  Зубы  
беспигментные.

Верхний резец I1 мощный, с высокой узкой 
вершиной,  крупным  широким  талоном  и  об-
ширной продольной впадиной. Вершина резца 
крючковидно загнута назад. Лабиальный буго-
рок талона лезвиеобразный, режущий гребень 
на лингвальном крае талона низкий, но резкий. 
На нестертых I1 (экз. ПИН, №№ 5826/621, 622) 
между  лабиальным  ребром  главного  бугорка  
и лабиальным бугорком талона имеется узкая 
глубокая вырезка.  Лабиальный цингулюм сла-
бый или умеренный, развит только в основании 
талона.  Корень  по  длине  примерно  равен  ко-
ронке, в челюсти дистально достигает апикаль-
ной части заднего корня A1 (рис. 2, а). Корень 
I1 мощный, резко изогнутый, с глубокими про-
дольными боковыми желобками (рис. 3, б, г).

Передний верхний однобугорковый зуб A1 от-
носительно крупный (по ширине приблизитель-
но равен талону I1), округленно-прямоугольных 
очертаний с окклюзиальной стороны. Главный 
бугорок сравнительно высокий, латерально сжа-
тый, лезвиеобразный. Лингвальный выступ ши-
рокий. Лабиальный цингулюм хорошо выражен-
ный, но тонкий; задний цингулюм мощный.

A2 мелкий, приблизительно в 1.5 раза уступа-
ет  по длине и ширине A1,  низкий,  с округлен-
но-квадратной окклюзиальной поверхностью; 
по строению в целом подобен A1. На экз. ПИН, 
№ 5826/826 между A2  и P4  имеется отчетливая 
короткая  диастема  (рис.  3,  а),  однако  она  ак-
центирована утратой парастиля P4 в результате 
стирания и небольшими сколами переднего края 
коронки P4 и заднего края коронки A2.

P4 крупный, семимоляриформный, с сильно 
выступающей постеролабиально метастилярной 
долей. Выемка заднего края (задняя вырезка) от 
умеренной до слабой (рис. 3,  а, е).  Парастиль 
умеренно  развитый  (экз.  ПИН,  №  5826/623;  
рис. 3, е).  Паракон высокий, конический. Гре-
бень паракристы высокий и резкий. Протокон 
крупнее  парастиля,  заметно  выдается  антеро-
лингвально.  Препротокриста и постпротокри-
ста короткие, но отчетливые. Выступ гипокона 
обширный, лопастевидный, сильно вытянут по-
стеролингвально, с четким цингулюмом по за-
днему краю. Гипокон мелкий (меньше протоко-
на), низкий, но хорошо выраженный. Лабиаль-
ный цингулюм отсутствует.

M1  крупный,  с  мощными  стилярными  вы-
ступами и глубокой лабиальной складкой меж-
ду  ними.  Задняя  выемка  умеренно  глубокая.  
Парастиль развит сильнее метастиля, высокий 
и мощный, сильно выступает лабиально (боль-
ше, чем метастиль P4). Мезостиль не выражен 
(возможно,  из-за  стирания).  Метастиль  с  рез-
ким  гребнем  метакристы,  выступает  постеро-
лабиально несколько слабее, чем метастиль P4. 
Метакон  выше  паракона.  Протокон  крупный, 
но  низкий,  препротокриста  и  постпротокри-
ста  хорошо  развитые.  Лингвальнее  вершины  
метакона находится короткий низкий гребень 
(металоф),  соединенный  с  постпротокристой.  
Непосредственно  у  лингвального  основания  
метакона металоф оканчивается расширением, 
напоминающим метаконуль (см. Zazhigin, Voyta, 
2022).  Выступ гипокона крупный, лопастевид-
ный, с хорошо выраженной низкой вершиной 
гипокона. Лабиальный цингулюм не выражен, 
задний цингулюм отчетливый.

Рис.  2.  Anourosorex  andabata sp.  nov.,  рентгенограммы:  
а – экз. ПИН, № 5826/826, фрагмент правой верхнечелюст-
ной кости с I1–M1  с лабиальной стороны; б – экз. ПИН, 
№ 5826/829, правая нижнечелюстная кость с I1–M1 с лаби-
альной стороны; в – экз. ПИН, № 5826/827, фрагмент пра-
вой нижнечелюстной кости с I1–M3 с лингвальной сторо-
ны; г – голотип ПИН, № 5826/828, левая нижнечелюстная 
кость с I1 и M1–M3 с лингвальной стороны; Вьетнам, про-
винция Лангшон, пещера Там-Хай; средний плейстоцен.
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M2  и  M3  не  сохранились.  По  положению  
и размерам сохранившихся альвеол M2 (альвео-
лы переднего лабиального корня и части перед-
ней стенки альвеолы лингвального корня) и ме-
жальвеолярных участков кости (рис. 1, б) можно 
отметить, что ширина передней стороны этого 
зуба была приблизительно равна ширине задней 
стороны M1.

Горизонтальная ветвь нижнечелюстной кости 
сравнительно низкая, ее вентральный край под 
талонидом M1 и тригонидом M2 сильно прогнут 
дорсально. Подбородочное отверстие находится 
в крупной глубокой впадине под протоконидом 
или талонидом M1.  Симфиз узкий и длинный, 
дистально  достигает  уровня  метаконида  или  
даже  передней  части  энтоконида  M1,  оканчи-
ваясь заметным выступом. На уровне талонида 
M2 на вентральном крае нижнечелюстной кости 
имеется вздутие или крупный бугорок, хорошо 
заметный с лабиальной и лингвальной сторон 
(рис. 1, в, д, к). Нижнечелюстное отверстие мел-
кое, округлое или округло-треугольное, распо-
ложено несколько вентральнее уровня альвео-
лярного края нижнечелюстной кости.

Восходящая  ветвь  сравнительно  корот-
кая.  Основание  переднего  края  венечного  от-
ростка с лабиальной стороны не закрывает M3 
(рис. 1, в) или немного перекрывает его задний 
край  (рис.  1,  е).  Венечный  отросток  крупный,  

высокий, с относительно пологим передним кра-
ем, в верхней части ориентирован субвертикаль-
но и у вершины заметно выступает мезиально. 
Вершина венечного отростка продольно очень 
узкая, с гребневидным утолщением апикального 
края. Спикула венечного отростка высокая, мощ-
ная, протягивается постеровентрально до уровня 
основания верхней сигмовидной вырезки (рис. 1, 
е, к, р). Основание спикулы расположено в анте-
родорсальном углу вершины венечного отрост-
ка. Наружная височная ямка хорошо очерченная, 
простирается вентрально несколько ниже уровня 
верхней фасетки сочленовного мыщелка. Массе-
терная впадина неглубокая, спускается до уров-
ня средней части нижней сигмовидной вырезки. 
Внутренняя височная ямка округло-треугольная, 
от умеренной до крупной,  занимает  примерно 
вторую четверть высоты венечного отростка (над 
нижнечелюстным отверстием), обращена анте-
ромедиально.  Верхняя  ямка  крыловидного  му-
скула глубокая и обширная. Спикула ямки кры-
ловидного мускула очень слабая.

Сочленовный  мыщелок  крупный,  с  хоро-
шо  развитым  межсуставным  гребнем.  Верх-
няя и нижняя фасетки мыщелка расположены 

Рис. 3. Anourosorex andabata sp. nov., верхние зубы (СЭМ): 
а – экз.  ПИН, № 5826/826,  правые I1–M1  с окклюзиаль-
ной стороны; б–г – экз. ПИН, № 5826/621, правый I1: б – 
с лабиальной стороны, в – с окклюзиальной стороны, г – 
с лингвальной стороны; д – экз. ПИН, № 5826/622, правый 
I1  с окклюзиальной стороны; е – экз.  ПИН, № 5826/623, 
левый P4 с окклюзиальной стороны; Вьетнам, провинция 
Лангшон, пещера Там-Хай; средний плейстоцен.

Рис. 4.  Anourosorex andabata sp.  nov.,  нижние зубы с ок-
клюзиальной стороны (СЭМ): а – экз. ПИН, № 5826/827, 
правые I1–M3; б – экз. ПИН, № 5826/829, правые I1–M1; 
в – голотип ПИН, № 5826/828, левые I1 и M1–M3; г – экз. 
ПИН, № 5826/830, левые I1–M1; д – экз. ПИН, № 5826/831, 
левые P4–M2; е – экз. ПИН, № 5826/624, левый M2; Вьет-
нам,  провинция  Лангшон,  пещера  Там-Хай;  средний  
плейстоцен.
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L-образно, с крупной выемкой на медиальной 
стороне (рис. 1, и). Верхняя фасетка вытянутой 
субтреугольной формы, сравнительно мелкая. 
Нижняя фасетка субпрямоугольная, широкая, 
вынесена далеко вперед, достигает уровня за-
днего края внутренней височной ямки или не-
много не доходит до него (и не перекрывает ме-
диально нижнечелюстное отверстие). Основа-
ние углового отростка широкое.

Нижний резец I1 прокумбентный, крупный, 
слегка изогнутый, направлен антеродорсально. 
Вершина I1 немного загнута дорсально (пря-
мая у стертых резцов), дорсомедиальная сторо-
на с отчетливо вогнутой продольной впадиной 
(выровнена в  стертом состоянии) и  резкими 
краевыми гребнями. Режущий гребень без до-
полнительных зубцов. Цингулиды не развиты, 
постеролингвальный угол основания корон-
ки умеренно вздутый. Задний край лабиальной 
стороны основания коронки I1 находится на 
уровне середины или задней части P4, задний 
край лингвальной стороны – под передней или 
средней частью A1. На рентгеновских снимках 
(рис. 2, б–г) и томографических срезах видно, 
что длинный прямой корень I1 оканчивается под 
талонидом M1 – либо перед задним корнем этого 
коренного зуба (экз. ПИН, № 5826/827 и голо-
тип), либо непосредственно под ним (экз. ПИН, 
№№ 5826/829–831).

Однобугорковый A1 мелкий и низкий, пира-
мидальный, прокумбентный, большая часть его 
коронки налегает на заднее основание I1. Лаби-
альная сторона A1 заметно длиннее лингвальной, 
главный бугорок сильно сжат поперечно и имеет 
гребневидную вершину. Корень тонкий, лежит 
над передней частью корня I1 (рис. 2, б, в), по 
длине не уступает коронке.

P4 полупрокумбентный, с  заостренным пе-
редним концом, налегающим на коронку A1. 
Главный бугорок P4 субпирамидальной формы, 
его вершина по высоте равна паракониду M1, 
постерокристид (центральный гребень) резкий, 
L-образной формы, от вершины главного бугор-
ка тянется постеролабиально, а посередине рез-
ко поворачивает постеролингвально и нисходит 
на талонид, ограничивая хорошо выраженный 
постеролингвальный бассейн (рис.  4, а,  б, д). 
Талонид с мощным постеролабиальным высту-
пом. Постцингулид очень тонкий, слабо разли-
чимый, другие цингулиды не развиты. Нижний 
край лабиального основания коронки P4 распо-
ложен заметно вентральнее оснований нижних 
моляров (и  приблизительно на одном уровне 

с таковым A1). Корень короткий, тонкий, зажат 
между корнями трех других зубов: A1 спереди, 
M1 сзади и I1 вентрально (рис. 2, б, в).

M1 крупный, примерно в 1.4–1.5 раза длиннее 
M2 (рис. 4). Тригонид в 1.6–1.7 раза превышает 
по длине талонид. Тригонидный бассейн широ-
ко открыт лингвально. Параконид умеренно уд-
линенный, паракристид (паралофид) направлен 
антеролингвально, с четкой вырезкой. Метако-
нид расположен дистолингвальнее вершины 
протоконида. Протокристид (металофид) корот-
кий, вырезка протокристида приближена к ме-
такониду. Талонид немного шире тригонида. Ги-
поконид заметно выступает постеролабиально. 
Косой кристид присоединяется к задней стенке 
тригонида немного лабиальнее уровня вершины 
протоконида, лабиальная входящая складка (ги-
пофлексид) слабо выражена. Энтоконид кони-
ческий, высокий, его удлиненный передний вы-
ступ отделен от метаконида глубокой и широкой 
лингвальной талонидной вырезкой (поперечной 
бороздкой) U-образной формы (рис. 1, д, з, м). 
Постэнтоконидная долинка (постеролингваль-
ная бороздка) хорошо обозначена, позади нее 
имеется отчетливый мелкий гипоконулид (энто-
стилид), связанный с гипоконидом посредством 
длинного посткристида (гиполофида). Посте-
ролингвальный угол основания коронки иногда 
заметно выступающий. Имеется тонкий пре-
цингулид, другие цингулиды не развиты. Эмаль 
на лабиальной стороне коронки несет мелкие 
кренуляции. Передний корень заметно скошен 
назад, задний корень субвертикальный, прямой, 
несколько длиннее переднего (рис. 2, б–г).

На M2 талонид и тригонид приблизительно 
одинаковой ширины, по длине тригонид в 1.5–
1.6 раза превосходит талонид. По строению M2 
подобен M1, но отличается сильнее скошенным 
лингвально паракристидом, менее выступающим 
постеролабиально гипоконидом и более мелкой 
постэнтоконидной складкой (при стирании эн-
токонид и гипоконулид сливаются). Лабиальная 
сторона коронки со слабыми эмалевыми крену-
ляциями. Передний корень немного скошен на-
зад, задний корень прямой (рис. 2, в, г).

Сильно редуцированный M3 короткий, уз-
кий и низкий, треугольных очертаний с окклю-
зиальной стороны. Протоконид и  метаконид 
слиты в единый скошенный назад гребень, со-
единенный с высоким паракристидом в L-об-
разную фигуру, ограничивающую тригонидный 
бассейн, широко открытый лингвально. Тало-
нид в виде небольшого базального выступа без 
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бассейна и бугорков (рис. 4, а, в). Прецингулид 
отчетливый, других цингулидов нет. Задний ко-
рень в  основании заметно тоньше переднего, 
оба корня сильно скошены назад и искривлены 
(рис. 2, в, г).

Р а з м е р ы  в мм. Экз. ПИН, № 5826/826: I1: 
L – 2.6; LT – 0.95; W – 1.3; H – 2.5; A1: BL – 1.5; 
W – 1.35; A2: L – 1.1; W – 1.0; P4: BL – 2.4; LL – 
2.3; PE – 1.75; W – 2.4; M1: BL – 2.5; LL – 2.3; 
PE – 2.1; AW – 2.55; PW – 2.2.

Экз. ПИН, № 5826/621: I1: L – 3.0; LT – 1.35; 
W – 1.3; H – 2.5.

Экз. ПИН, № 5826/622: I1: L – 3.0; LT – 1.3; 
W – 1.3; H – 2.5.

Экз. ПИН, № 5826/623: P4: BL – 2.5; LL – 
2.25; PE – 2.0; W – 2.2.

Экз. ПИН, № 5826/827: длина нижнечелюст-
ной кости (расстояние от вершины I1 до задне-
го края сочленовного мыщелка) – 15.6; длина 
I1–M3–10.4; длина M1–M3 – 5.4; I1: L – 5.0; W – 
1.25; H – 1.35; A1: L – 1.5; W – 1.22; P4: L – 1.65; 
W – 1.32; M1: L – 2.85; TRL – 1.75; TAL – 1.1;  
TRL/TAL – 1.59; TRW – 1.25; TAW – 1.4; M2: L – 
1.95; TRL – 1.2; TAL – 0.75; TRW – 1.0; TAW – 
1.0; M3: L – 0.85; W – 0.65; HMB под M1 – 2.6; 
HMB под M1/M2  –  2.5; HMB под M2  –  2.85; 
ARWC – 4.9; HCOND – 2.7; LLF – 2.0.

Голотип ПИН, № 5826/828: длина нижне-
челюстной кости – 16.7; длина I1–M3  –  10.4; 
длина M1–M3  –  5.4; I1: L – 5.7; W – 1.25; 
H – 1.5; M1: L – 2.85; TRL – 1.75; TAL – 1.1; 
TRL/TAL – 1.59; TRW – 1.25; TAW – 1.35; M2: L – 1.95;  
TRL – 1.2; TAL – 0.75; TRW – 1.0; TAW – 1.02; 
M3: L – 0.8; W – 0.6; HMB под M1 – 2.7; HMB 
под M1/M2 –  2.5; HMB под M2 –  2.65; ARH – 
6.3; HCOR – 5.3; ARWC – 5.05; HCOND – 3.1;  
LUF – 1.65; LLF – 2.2.

Экз. ПИН, № 5826/829: длина I1–M3 (до дис-
тального края альвеолы заднего корня M3) – 
10.2; длина I1–M1 – 7.7; I1: L – 5.7; W – 1.1; H – 
1.3; A1: L – 1.65; W – 1.15; P4: L – 1.75; W – 1.2; 
M1: L – 2.7; TRL – 1.7; TAL – 1.0; TRL/TAL – 
1.7; TRW – 1.25; TAW – 1.35; HMB под M1 – 2.8; 
HMB под M1/M2 –  2.65; HMB под M2 –  2.75; 
ARH – 6.35; HCOR – 5.3; LLF – 2.0.

Экз. ПИН, № 5826/830: длина I1–M1 – 7.5; I1: 
L – 4.9; W – 1.25; H – 1.5; A1: L – 1.5; W – 1.2; P4: 
L – 1.6; W – 1.25; M1: L – 2.7; TRL – 1.7; TAL – 
1.0; TRL/TAL – 1.7; TRW – 1.3; TAW – 1.4.

Экз. ПИН, № 5826/831: P4: L – 1.7; 
W – 1.27; M1: L – 2.9; TRL – 1.8; TAL – 1.1;  
TRL/TAL – 1.64; TRW – 1.3; TAW – 1.4; M2: 

L – 2.05; TRL – 1.25; TAL – 0.8; TRW – 1.0; HMB 
под M1/M2  –   2.7; HMB под M2 – 2.85; ARH – 
6.7; HCOR – 5.6; LLF – 2.3.

Экз. ПИН, № 5826/624: M2: L – 1.9; TRL – 
1.15; TAL – 0.75; TRW – 0.95; TAW – 0.95.

С р а в н е н и е . A. andabata sp. nov. существен-
но мельче A. schmidi, A. assamensis, A. japonicus, 
A. quadratidens, A. edwardsi и  A. qianensis 
и  намного крупнее A. oblongus (см. Shikama, 
Hasegawa, 1959; Zheng, 1985, 2004; Storch, Qiu, 
1991; Kawada et al., 2014). По длине нижней че-
люсти и нижних зубных рядов экземпляры из 
пещеры Там-Хай превосходят средние значения 
A. yamashinai (см. Motokawa, Lin, 2002). Новая 
форма отличается от A. quadratidens, A. edwardsi, 
A. kui и A. qianensis узкой вершиной венечного 
отростка. Кроме того, A. andabata sp. nov. отли-
чается от A. qianensis и A. edwardsi отсутствием 
A3, от A. kui – более дистальным положением 
переднего основания венечного отростка, от 
A. edwardsi – сильнее удаленным от нижнече-
люстного отверстия положением нижней фа-
сетки сочленовного мыщелка, а от A. oblongus 
и A. quadratidens – сильнее редуцированным та-
лонидом M3.

От A. squamipes новый вид отличается мелким 
A2, продольно узким (особенно у вершины) ве-
нечным отростком нижнечелюстной кости, отно-
сительно более коротким тригонидом и слабее ре-
дуцированным, длинным и широким талонидом 
M1 [отношение длины тригонида к длине талони-
да около 1.6–1.7 (среднее – 1.64, n = 5), тогда как 
у A. squamipes – приблизительно 1.9–2.35, судя 
по ранее опубликованным промерам (Wu et al., 
2015) и собственным измерениям (среднее – 2.16,  
n = 16) экземпляров из коллекций ЗММУ и ЗИН]. 
Более слабая редукция талонида M1 у A. andabata 
sp. nov. также выражается в  наличии лучше 
выраженного гипофлексида, более широкой 
U-образной лингвальной талонидной вырезки  
(у A. squamipes она преимущественно узкая, V-об-
разная) и сильнее развитых бугорков энтоконида 
и  гипоконулида. Кроме того, эти два вида раз-
личаются относительной длиной M1 и M2: отно-
шение длины M1/M2 – 1.41–1.46 (среднее – 1.44,  
n = 3) у A. andabata sp. nov. против 1.42–1.59 (сред-
нее – 1.53, n = 16) у A. squamipes.

З а м е ч а н и я . По степени развития выступа 
гипокона и форме окклюзиальной стороны M2 
виды Anourosorex группируются в две “фило-
генетические линии” (Zheng, 2004). В первую 
группу включаются A. quadratidens, A. edwardsi 
и  A. kui с  хорошо развитым гипоконом 
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и четырехугольными очертаниями M2, во вто-
рую – A. japonicus и  A. squamipes, у  которых 
M2 имеет редуцированный гипокон и  треу-
гольную окклюзиальную поверхность (Zheng, 
2004). Этот зуб не сохранился у A. andabata sp. 
nov., поэтому прямое заключение о  его сход-
стве с  представителями какой-либо из двух 
указанных групп по данному признаку сделать 
пока невозможно. При этом нужно отметить, 
что редукция задней части зубных рядов была 
одной из основных тенденций в  эволюции 
Anourosoricini (Dam, 2004, 2010) и могла сход-
ным образом (включая уменьшение гипокона 
M2) независимо происходить в разных видовых 
линиях Anourosorex.

Судя по молекулярно-генетическим дан-
ным, на эволюционную историю Anourosorex 
в горных областях Южного Китая и Индоки-
тая сильное влияние оказали колебания клима-
та среднего и позднего плейстоцена (Yuan et al., 
2006; He et al., 2016). На основании анализа со-
временного генетического разнообразия пред-
полагается, что популяции A. squamipes в не-
благоприятные для них межледниковые эпохи 
сохранялись в высокогорных рефугиумах, а во 
время оледенений расселялись в  новые рай-
оны, расширяя видовой ареал. Дисперсия A. 
squamipes в область его современного обитания 
в северном Вьетнаме предположительно отно-
сится к интервалу 0.23–0.12 млн л. н. (He et al., 
2016).

Пещера Там-Хай в провинции Лангшон на-
ходится намного восточнее и  несколько юж-
нее пределов современного распространения 
A.  squamipes во Вьетнаме (провинции Лай-
тяу, Лаокай, Шонла, Хазянг и Каобанг; Абра-
мов, 2017; Saito et al., 2021). Можно полагать, 
что морфологически четко обособленный вид 
A. andabata sp. nov. принадлежал к более ранней 
радиации Anourosorex в регионе и обитал здесь 
еще до появления A. squamipes. Как и ископае-
мые виды кротовых землероек Китая (A. edwardsi, 
A. kui, A. qianensis), он вымер в ходе климатиче-
ских перестроек среднего плейстоцена.

М а т е р и а л . Помимо голотипа, из пеще-
ры Там-Хай (обособленная северная гале-
рея, 21°55ʹ52.5ʹʹ с. ш., 106°25ʹ4.1ʹʹ в. д.) фрагмент 
верхней челюсти (premaxilla-maxilla) с  I1–M1  
(экз. ПИН, № 5826/826) и  неполные ниж-
нечелюстные кости (сборы 2023 г.): с  I1–M3 
(экз. ПИН, № 5826/827), c I1–M1 (экз. ПИН, 
№№ 5826/829, 830) и  с  P4–M2 (экз.  ПИН, 
№ 5826/831), а  также изолированные зубы 

(сборы 2021 г.): два I1 (экз. ПИН, №№ 5826/621, 
622), P4 (экз. ПИН, № 5826/623) и M2 (экз. ПИН, 
№ 5826/624).

Исследование выполнено в рамках работ Со-
вместного Российско-Вьетнамского Тропиче-
ского научно-исследовательского и технологи-
ческого центра [проект “Состав фауны приматов 
(Cercopithecidae, Pongidae) и грызунов (Rodentia) 
плейстоцена и голоцена Вьетнама как индика-
тор изменения экологических условий”]. 

Конфликт интересов отсутствует.
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A New Species of Anourosorex (Soricidae, Lipotyphla)  
from the Pleistocene of Vietnam

A. V. Lopatin
Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

Jaw fragments and isolated teeth of the mole shrew Anourosorex andabata sp. nov. are described from the 
Middle Pleistocene deposits of Tham Hai cave (Lang Son Province, northern Vietnam). This is the first 
fossil record of Anourosorex in Vietnam. The new species is characterized by medium size (as in Recent 
A. squamipes Milne-Edwards, 1872), a narrow apex of the coronoid process of the mandible and a weakly 
reduced (relatively long and wide) talonid of M1.

Keywords: Anourosorex, Anourosoricini, Soricidae, Lipotyphla, Pleistocene, Tham Hai cave, Vietnam
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ИТОГИ ЮБИЛЕЙНОЙ LXX СЕССИИ  
ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКОГО ОБЩЕСТВА

В  Ин-те Карпинского (С.‑ Петербург) 
1–5  апреля 2024 г. состоялась Юбилейная 
LXX сессия Палеонтологического общества “За-
кономерности эволюции и биостратиграфия”.

В  работе сессии приняло участие более 
150 специалистов из 50 учреждений 27 городов 
России, Азербайджана и Грузии, в т. ч. предста-
вители научно-исследовательских и производ-
ственных организаций Федерального агентства 
по недропользованию (Роснедра), научных 
институтов, региональных отделений и  науч-
ных центров Российской академии наук, го-
сударственных университетов, краеведческих 
и палеонтологических музеев, музеев-заповед-
ников. Среди соавторов докладов – специали-
сты из Германии, Великобритании, Канады, 
Монголии.

Почетными гостями сессии стали коллеги из 
Азербайджана в составе делегации от Институ-
та геологии и геофизики Министерства науки 
и образования Азербайджанской Республики. 
Делегацию возглавлял генеральный директор 
ин-та академик Акиф А. Ализаде.

Тематика докладов охватывала широкий 
круг современных проблем стратиграфии и па-
леонтологии. Рассматривались геологические 
и биотические события на границах стратигра-
фических подразделений ОСШ и  связанные 
с ними изменения биоты, обновленные зональ-
ные шкалы по ортостратиграфическим группам 
фауны (фораминиферы, радиолярии, аммоно-
идеи, граптолиты), результаты палеобиогео-
графических, палеоклиматических, палеоэко-
логических и палеофациальных реконструкций, 
новые данные по биостратиграфии отложе-
ний различного возраста по микрофоссилиям 
(фораминиферы, нанопланктон, конодонты, 
остракоды, споры и  пыльца, палиноморфы, 
диноцисты, акритархи, известковые водорос-
ли) и по макрофауне (цефалоподы, трилобиты, 
граптолиты, двустворки, строматопороидеи). 
Ряд докладов был посвящен морфологии, эко-
логии, эволюции и  систематике древних жи-
вотных (иглокожих, кораллов, мшанок, рако-
образных, насекомых), лагерштеттам и следам 
жизнедеятельности различного происхождения. 

Большое внимание было уделено палеонтоло-
гии докембрия: показаны результаты исследо-
ваний органики в  древнейших образованиях 
архея, рифейских микрофоссилий и  строма-
толитов. Освещались проблемы нижней гра-
ницы кембрия; были приведены новые данные 
по систематике, тафономии и биостратиграфии 
венд-кембрийских ископаемых (эдиакарская 
фауна, различные проблематики, мелкорако-
винная фауна (SSF), цианобактерии, хиолиты, 
склериты).

К сессии был опубликован сборник “Мате-
риалов LXX сессии Палеонтологического об-
щества”, включающий в  себя тезисы 185 до-
кладов. На сессии было представлено 165 до-
кладов – рекордное число в истории годичных 
сессий ВПО.

Сессия открылась приветственным словом 
первого заместителя генерального директора 
Ин-та Карпинского М.А. Ткаченко; он отме-
тил, что палеонтология и стратиграфия являют-
ся важнейшими направлениями регионального 
геологического изучения недр, которые всегда 
играли большую роль в  деятельности Ин-та 
Карпинского.

Детальное сообщение о 70-летней истории 
годичных сессий Палеонтологического обще-
ства подготовили вице-президент Общества 
Е.Г. Раевская и ученый секретарь А.А. Суяркова.

В своем вступительном слове президент Об-
щества академик А.Ю. Розанов остановился 
на “злободневных проблемах” в сфере палеон-
тологии и стратиграфии, выделив три направ-
ления: биостратиграфия докембрия ‒ пробле-
мы и перспективы; совершенствование Общей 
стратиграфической шкалы и целесообразность 
использования международных шкал на терри-
тории России; формирование и восстановление 
научных школ, проблемы подготовки специа-
листов в ВУЗах.

С  двумя докладами выступил вице-прези-
дент Общества академик С.В. Рожнов. В пер-
вом он как председатель Научного совета РАН 
по проблемам палеобиологии и развитию ор-
ганического мира поделился своим мнением 

ХРОНИКА
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о перспективах развития Совета и обозначил 
связанные с этим главные проблемы. Он ука-
зал, что Научный совет является важным свя-
зующим звеном между Российской академией 
наук и Палеонтологическим обществом и успех 
развития фундаментальных и практических па-
леобиологических и стратиграфических работ 
в России во многом зависит от их тесного со-
трудничества и взаимодействия. Было отмече-
но, что организация российских и  междуна-
родных конференций является наиболее важ-
ной функцией членов Совета и Общества, т. к. 
широкое непосредственное общение ученых не 
только определяет правильное и актуальное на-
правление их работ, но и разогревает интерес 
и энтузиазм в проведении исследований. В сле-
дующем научном докладе С.В. Рожнов сделал 
акцент на морфогенетическом и экологическом 
аспекте ключевых событий в развитии разноо-
бразия органического мира.

Академик Азербайджанской академии 
наук Акиф А. Ализаде выступил с подробным 
и очень интересным обзором истории и совре-
менного состояния палеонтолого-стратиграфи-
ческих исследований в Азербайджане. В конце 
своего выступления А. Ализаде выразил огром-
ное желание азербайджанских исследователей 
активно сотрудничать с Палеонтологическим 
обществом России.

В  программу пленарного заседания были 
также включены сообщения, соответствующие 
направлениям объявленной тематики сессии. 
Ю.Б. Гладенков в своем докладе проанализи-
ровал достижения и  трудности на пути дета-
лизации стратиграфических схем, особенно, 
связанные с  проблемами инфразональности. 
Т.Ю. Толмачева в соавторстве с Г.С. Искюлем 
подробно рассмотрели состояние изученно-
сти лагерштеттов на территории России, от-
метили перспективы их дальнейшего изучения 
и  открытия новых местонахождений. С  боль-
шим интересом было воспринято сообщение 
П.П.  Скучаса об использовании методов па-
леогистологии для реконструкции биологиче-
ских особенностей и  адаптаций ископаемых 
позвоночных. Закончился первый день сессии 
историей бескорыстной помощи и поддержки 
между двумя замечательными палеонтологами – 
Алексеем Алексеевичем Борисяком и Марией 
Васильевной Павловой, реконструированной 
И.А. Стародубцевой по их многолетней пере-
писке, сохранившейся в Архиве РАН.

Во время сессии прошли заседания посто-
янных секций – докембрия и нижнего палео-
зоя, верхнего палеозоя, мезозоя, кайнозоя, по 
позвоночным, музейной. С устными доклада-
ми выступили 129 участников, из них 13 при-
няли участие дистанционно по видеоконфе-
ренцсвязи. Также было представлено 36 стен-
довых докладов (опубликованы в электронном 
виде на сайте Ин-та Карпинского). Заседания 
транслировались в  прямом эфире в  интерне-
те, где за ними следило одновременно от 30 
до 80 человек. Вся информация о  мероприя-
тии публиковалась в социальных сетях Ин-та 
Карпинского – Telegram и  ВКонтакте. После 
сессии видеозаписи заседаний были выло-
жены в ВК, где они доступны для просмотра 
(https://karpinskyinstitute.ru/ru/about/paleo/
sessions/70/).

На секции докембрия и нижнего палеозоя (ве-
дущие: С.В. Рожнов, А.В. Дронов) было пред-
ставлено 26 устных (из них три – дистанцион-
но) и семь стендовых докладов. Секция нача-
лась докладом А.Н. Конилова с соавторами об 
органике в  коровых эклогитах Беломорской 
провинции. А.М. Беляев с соавторами сделали 
доклад о  микрофоссилиях колониальных ор-
ганизмов с внутренними дендритными струк-
турами из нижнего рифея западных островов 
Финского залива. Е.В. Антропова рассказала 
о строматолитах верхнего рифея Среднего Ти-
мана, Г.Ф. Поливкин – о строматолитах верх-
него рифея Южного Урала. А.Л. Наговицин 
вместе с А.Ю. Иванцовым и М.А. Закревской 
показали уникальные материалы, доказываю-
щие отнесение вендских парванкорин к древ-
нейшим «настоящим» билатериям. В.Д. Десят-
кин с Д.В. Гражданкиным рассмотрели пробле-
му понимания морфологии и валидности рода 
Charniodiscus. Н.Г. Созонов с Н.И. Бобковым 
и Н.В. Быковым рассказали о видовом разноо-
бразии рода Dickinsonia. А.А. Терлеев и Д.А. То-
карев с  соавторами привели доказательства 
возможного вендского возраста каянчинской 
свиты Катунского антиклинория на Алтае. 
А.Е.  Васильев и  Д.В. Гражданкин рассмотре-
ли конкурирующие гипотезы о палеоэкологи-
ческой и тафономической природе биофаций 
валдайской серии верхнего венда в  разрезах 
Зимних гор в Беломорье. Д.А. Комлев с соавто-
рами предложили обоснование границы венда 
и кембрия в Туруханском крае на основе новых 
находок скелетных проблематик. Е.А. Лужная 
на основе создания и сравнения однотипных по 
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сохранности венд-кембрийских губкоподобных 
организмов реконструировала морфологию 
и образ жизни четырех видов этих животных. 
Е.А. Жегалло и Т. Бехарано Пимьенто расска-
зали об удивительной сохранности фосфати-
зированных цианобактерий из нижнекембрий-
ского Хубсугульского фосфоритового место-
рождения в Монголии, на основании изучения 
которых ранее был сделан вывод о  микроби-
альной природе всех осадочных фосфоритов. 
Ю.Е. Демиденко с соавторами привели новые 
данные по зоопроблематикам томмотских от-
ложений в  Западной Монголии, которые по-
зволили уточнить в регионе положение нижней 
границы кембрия. А.В. Колесников рассказал 
о находках мягкотелых организмов эдиакарско-
го облика в предполагаемом нижнем кембрии 
Сибири. О.В. Дантес и К.Е. Наговицин проана-
лизировали с помощью геометрическо-морфо-
метрического анализа морфологию нескольких 
групп мелкораковинных и органостенных ши-
пов из кембрия и пришли к выводу об их высо-
кой гетерогенности. А.Л. Макарова на основе 
распространения трилобитов в  пограничных 
слоях среднего‒верхнего кембрия в  стратоти-
пическом разрезе р. Кулюмбе уточнила поло-
жение нижней границы верхнего кембрия на 
северо-западе Сибирской платформы.

По ордовику и  силуру было заслушано 10 
докладов. Два из них были посвящены ордо-
викским граптолитам ‒ актуализации зональ-
ных граптолитовых последовательностей ор-
довика России (Н.В. Сенников, Е.В. Лыкова) 
и граптолитам переходных слоев кембрия и ор-
довика Салаира (Е.В. Лыкова, Н.В. Сенников). 
Доклад О.Т. Обут и  Н.В. Сенникова касался 
новых находок верхнеордовикских конодонтов 
на Горном Алтае. Два доклада (Н.К. Семенова 
и Г.А. Анекеевой) были посвящены различным 
аспектам палеонтологии иглокожих, преиму-
щественно на материале из ордовика Ленин-
градской обл. Еще два доклада (А.В. Дронова 
и Г.С. Искюля) касались следов жизнедеятель-
ности в нижнем и среднем ордовике Ленинград-
ской обл. Доклад Е.Г. Раевской и А.В. Дронова 
был посвящен новым данным по акритархам из 
чертовского горизонта верхнего ордовика в раз-
резе на р. Мойеро (Сибирская платформа). До-
клад Р.Р. Якупова касался геодинамических ре-
конструкций Южноуральского палеобассейна 
в ордовике по биоте. Один доклад (Т.М. Безно-
совой и В.А. Матвеева) был посвящен силурий-
ским отложениям Приполярного Урала. Таким 

образом, доклады были посвящены основным 
стратиграфическим группам фауны ордовика 
(граптолиты, конодонты, акритархи, иглоко-
жие), а  также ихнофоссилиям, и  охватывали 
значительную часть регионов России (Русская 
платформа, Сибирская платформа, Алтае-Са-
янская складчатая область и Урал). К сожале-
нию, силурийская тематика была представлена 
всего одним докладом по Приполярному Уралу.

На секции верхнего палеозоя (ведущий 
Н.В.  Сенников) было заслушано восемь уст-
ных докладов, из них пять – дистанционно, 
три доклада было представлено в  стендовой 
форме. Доклады по девону были посвящены 
девонским отложениям Южно-Татарского сво-
да (Д.Н. Мифтахутдинова), конодонтам праж-
ских отложений (А.Р. Шарипова) и конодонтам 
фаменского яруса (Р.Ч. Тагариева) западного 
склона Южного Урала. Продолжается переиз-
учение коллекции брахиопод девона–нижне-
го карбона Д.В. Наливкина с помощью рент-
геновской микротомографии (А.В. Пахневич). 
В докладе Д.Н. Мифтахутдиновой и др. были 
освящены приемы реконструкции обстано-
вок осадконакопления по биогенным структу-
рам. В трех докладах были продемонстрирова-
ны новые данные по стратиграфии пермской 
системы, в т. ч. по двустворчатым моллюскам 
из раннепермского рифа в  Южном Приура-
лье (Л.Е. Шилехин, А.С. Бяков, А.В. Мазаев), 
трансформация биоты и геологические собы-
тия на рубеже ранней и средней перми на Се-
веро-Востоке Азии (А.С. Бяков). Большой кол-
лектив специалистов (В.В. Силантьев, Я.М. Гу-
так, М. Тихомирова и др.) доложил результаты 
новых комплексных исследований верхней пер-
ми Кузбасса. В  стендовых докладах рассма-
тривались новые данные о фавозитидных ко-
раллах из гжельского яруса Московской обл. 
(А.А.  Крутых, Г.В. Миранцев, С.В. Рожнов), 
морфология конодонтов рода Lochriea раннего 
карбона (А.В. Журавлев).

На секции мезозоя (ведущие: О.В. Шурекова, 
В.Я. Вукс) было заслушано 15 докладов, в том 
числе три – по ВКС; представлено два стендо-
вых доклада (А.В. Данилова, Е.С. Разумкова). 
Предложенные зональные схемы расчленения 
среднего и  верхнего триаса Северо-Востока 
России по аммоноидеям (А.Г. Константинов) 
и  верхнего мела Западной Сибири по фора-
миниферам и радиоляриям (В.С. Вишневская, 
В.А. Маринов) представляют значительный 
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интерес. Были рассмотрены также новые дан-
ные по стратиграфии мела: аптского яруса За-
падной Сибири (В.М. Подобина с соавторами), 
баррема‒апта Восточного Забайкалья (И.Н. Ко-
сенко с соавторами), сеноманских отложений 
Юго-Западного Крыма (Е.Ю. Барабошкин с со-
авторами) и турона‒коньяка Грузии (Х.Э. Ми-
кадзе с соавторами). Об успехах изучения юры 
бассейна Кубани (Северный Кавказ) рассказал 
В.В. Митта. М.И. Халитовой и А.Г. Константи-
новым проведен детальный анализ изменчиво-
сти триасового рода аммоноидей Longobardites. 
Л.Ф. Копаевич с  соавторами представили 
результаты исследования турон-коньякско-
го интервала, где были показаны изменения 
биоты вследствие воздействия на нее анокси-
ческих событий на нижней границе туронско-
го яруса. В  докладе К.С. Полкового подроб-
но рассмотрен вид аммоноидей “Parahoplites” 
multispinatus из верхнего апта, в результате чего 
автор предложил большую группу видов, выде-
ленных позднее, считать младшими синонима-
ми данного таксона. В.Б. Сельцер в соавторстве 
с  И.А. Мелешиным подробно обсудили на-
ходки кампанских аммонитов Сурско-Инсар-
ского междуречья и предложили корреляцию 
этих отложений с одновозрастными образова-
ниями Поволжья и Западной Европы. Доклад 
А.Н.  Островского и  О.Н.  Котенко с  коллега-
ми из Великобритании был посвящен неодно-
кратному переходу к новым репродуктивным 
стратегиям у мшанок и их высокой адаптивной 
пластичности. Большой интерес вызвал доклад 
Э.В. Мычко о новых находках ископаемых кра-
бов и раков-отшельников в 16 местонахождени-
ях Европейской части России, которые позво-
лили ему описать новые виды и роды, а также 
впервые отметить наличие некоторых таксонов 
на территории нашей страны. А.А. Золина в со-
авторстве с Л.Б. Головневой рассказала о раз-
витии флоры Корякского нагорья в конце ме-
лового периода.

На секции кайнозоя (ведущие: А.Ю. Гладен-
ков, А.С. Тесаков) было представлено 16 уст-
ных докладов и четыре стендовых. В докладе 
А.Ю. Гладенкова и Ю.Б. Гладенкова на осно-
ве анализа материалов по комплексам макро- 
и  микрофоссилий из десятков разрезов мор-
ского палеогена и неогена в северо-западной 
части Тихого океана выделено шесть крупных 
этапов в  истории развития морской биоты 
и  выявлена смена палеоклиматических и  па-
леогеографических обстановок в  регионе на 

протяжении кайнозоя. В сообщении Э.М. Бу-
гровой и  Л.Ю.  Крючковой обсуждались ре-
зультаты нанотомографических исследований 
морфологии и систематических признаков па-
леогеновых фораминифер. В докладе Е.Ю. За-
кревской были представлены новые данные по 
видовому составу планктонных фораминифер 
рода Hantkenina в  палеогеновых разрезах Се-
верного Кавказа и Армении, с выявлением двух 
стратиграфических уровней распространения 
ханткенид (в лютете‒бартоне и приабоне), ко-
торые могут использоваться при межрегиональ-
ной корреляции. В сообщении Д.М. Жаркова 
и Д.А. Дубовикова дан анализ распространения 
муравьев рода Dolichoderus в эоценовых отло-
жениях Европы и сделан вывод о том, что позд-
неэоценовые представители данного рода были 
экологическими эквивалентами современных 
видов и обитали в сходных условиях в Ориен-
тальной и Австралазийской областях. Доклад 
А.Р. Манукяна был посвящен новым данным по 
таксономическому разнообразию ископаемых 
насекомых семейства Ichneumonidae в поздне-
эоценовых балтийских янтарях, которые дают 
основание предполагать менее резкие отли-
чия среднеэоценовых энтомофаун от позднеэ-
оценовых, чем считалось ранее. В сообщении 
Л.А. Головиной, М.Е. Былинской, С.В. Попо-
ва и др. представлены данные по комплексам 
нанопланктона и планктонных фораминифер, 
впервые полученные при детальном изучении 
олигоценовых-среднемиоценовых толщ (погра-
ничные отложения майкопа‒тархана) в разре-
зе Исламдаг (Азербайджан). В докладе коллег 
из Азербайджана Ш.Ш. Байрамовой, Е.Н. Та-
гиевой, Э.В. Рзаевой и А.О. Муртузаевой шла 
речь о комплексных стратиграфических иссле-
дованиях (био-, лито-, магнито-, хемострати-
графических) серии миоценовых отложений 
Гобустанского р-на Азербайджана, в результате 
которых, в частности, был выявлен системати-
ческий состав комплексов микрофауны и ми-
крофлоры, характерных для различных страти-
графических интервалов миоцена.

Биота плиоцена была освещена в докладах 
А.Д. Николаевой и  др. – остракоды позднего 
плиоцена Турции, А.В. Ивановой и  А.В.  Си-
зова – палинология раннего плиоцена юга 
Западной Сибири. Биостратиграфии ран-
него плейстоцена (акчагыла) Среднего По-
волжья были посвящены доклады Г.А. Да-
нукаловой и  Е.М. Осиповой по моллюскам, 
а также Ю.Н. Савельевой, В.А. Коноваловой 
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и  Е.С.  Разумковой – по фораминиферам, 
остракодам и палинологии региона. А.Т. Джу-
манов в соавторстве с В.А. Коноваловой сде-
лал доклад по остракодам из заполнения поло-
сти кости мамонта из позднеледникового ме-
стонахождения в Новосибирской обл. Доклад 
Т.А. Бляхарчук с соавторами был посвящен ре-
конструкции изменений растительности, кли-
мата и пожаров в Западной Сибири в поздне-
ледниковье и  голоцене. Палинологии и  стра-
тиграфии голоцена были посвящены доклады 
А.Т. Галимова и А.В. Бородина – трансект го-
лоценовых озерных архивов восточного склона 
Урала, Т.В. Сапелко и др. – палинология и ар-
хеология Ленинградской обл., Е.А. Осиповой 
и др. – палинология археологического памятни-
ка Писаная 4 на юге Западной Сибири.

На Музейной секции (ведущие: О.Л. Коссо-
вая, В.В. Аркадьев) были представлены 17 уст-
ных и два стендовых доклада. С сообщениями 
выступили сотрудники Санкт-Петербургского 
государственного ун-та, Санкт-Петербургского 
горного ун-та, Государственного геологическо-
го музея им. Вернадского РАН (Москва), Пале-
онтологического музея им. Ю.А. Орлова РАН 
(Москва), Тульского областного краеведческо-
го музея, Музея мамонта Северо-Восточного 
федерального университета (Якутск), Вятского 
палеонтологического музея (Киров), Пермско-
го краеведческого музея, Кузбасского государ-
ственного краеведческого музея (Кемерово).

Вятский палеонтологический музей отметил 
30-летний юбилей (В.В. Масютин и др.). Му-
зей ведет активную просветительскую деятель-
ность, пополняет фонды и проводит экспеди-
ции и выездные экспозиции.

Доклады были посвящены различным 
аспектам деятельности музеев, в  т. ч. работе 
в полевых экспедициях и пополнению фондов 
(Г.И. Тимонина, В.С. Байгушева, В.В. Титов), 
расширению исследований разрезов и обработ-
ки материалов в геопарках, на примере Торатау 
(Е.Ю. Башлыкова и др.). Доклады С.Е. Федоро-
ва, М.Г. Цинкобуровой, В.В. Аркадьева и стен-
довый доклад К.К. Тарасенко были посвящены 
истории палеонтологических коллекций.

Продолжается создание выставок, посвя-
щенных юбилейным датам. В Палеонтологиче-
ском музее СПбГУ организована выставка, по-
священная 110-летию академика Б.С. Соколова. 
О выставке рассказала А.А. Золина – правнуч-
ка Бориса Сергеевича, с  которым многие из 

присутствующих членов Общества были лично 
знакомы, общались и сохранили теплые воспо-
минания и глубочайшее уважение.

Коллеги поделились опытом сотрудничества 
центральных профильных и краеведческих му-
зеев, предложили пути развития и дальнейшие 
шаги в развитии деятельности Музейной сек-
ции (А.В. Пахневич, Ю.В. Глазырина).

Интересный вопрос поднят в  докладе 
И.А.  Стародубцевой и  И.Л. Сороки о  храня-
щихся в некоторых музеях коллекциях из уни-
кальных местонахождений, которые уже не су-
ществуют, затоплены или застроены. Вопросы 
сохранения местонахождений и типовых (стра-
тотипических) разрезов были затронуты при 
обзоре известняков, использованных в древней 
архитектуре Пскова (М.Г. Цинкобурова и др.).

Коллеги из Кузбасского государственно-
го краеведческого музея продолжают делится 
опытом расширения аудитории, развития про-
странства раскопок, формирования единого 
выставочно-обзорного открытого простран-
ства в Шестаковском комплексе (К.В. Жабре-
ева, А.С. Чувалов). Полученная поддержка ад-
министрации открывает широкие возможности 
и превращает Шестаково в культурный кластер 
с основной палеонтологической составляющей.

Уникальный опыт проведения выездных 
выставок и организации различных форм ра-
боты с  палеонтологическими коллекциями, 
проведения мастер-классов с участием взрос-
лых и  детей с  ограниченными возможностя-
ми был продемонстрирован И.Ю. Бугровой 
и Ю.М. Миланич.

Слушатели секции ознакомились с новыми 
документами по регулированию отбора образ-
цов из палеонтологических местонахождений 
(А.В. Бродский, Г.Н. Киселев).

В  продолжение обзора о  палеонтологиче-
ских музеях других стран был заслушан доклад 
об организации частного палеонтологическо-
го музея в г. Бокстел, Нидерланды (Е.А. Язы-
кова, Опольский ун-т, Польша). Второй до-
клад этой рубрики был посвящен создатель-
нице Варшавского музея эволюции Ин-та 
палеобиологии (стендовый доклад А.А. Чубура 
и В.С. Майстренко).

На  секции по позвоночным  (ведущие: 
А.О.  Иванов, П.П. Скучас, Г.О. Черепанов, 
А.С. Тесаков, В.В. Титов) было заслушано 39 
устных и представлено 13 стендовых докладов. 
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В  работе секции приняли участие палеонто-
логи из Санкт-Петербурга, Москвы, Екате-
ринбурга, Иркутска, Кирова, Новосибирска, 
Ростова-на-Дону, Саратова, Ставрополя, Сы-
ктывкара, Омска, Томска, Якутска. Доклады 
были посвящены изучению бесчелюстных, рыб, 
амфибий, рептилий, птиц, млекопитающих, 
их систематике, анатомии скелета, функцио-
нальной морфологии, экологии, фаунистике, 
эволюции, биостратиграфии и методическим 
аспектам исследований.

Пластинокожим рыбам из среднего девона 
Казахстана был посвящен доклад А.О. Ивано-
ва. П.А. Безносов и В.Н. Глинский рассказали 
о комплексах живетской ихтиофауны Средне-
го Тимана. Три доклада касались систематики 
и  морфологии меловых хрящевых и  костных 
рыб Европейской части России (И.Р. Воронков 
и др.; В.А. Лопырев, Е.В. Попов; А.О. Канар-
кина и др.).

Несколько докладов было посвящено ис-
копаемым амфибиям: палеоценовым и  юр-
ским саламандрам (Е.А. Анпилогова и  др.; 
П.П. Скучас и др.) и пермским темноспонди-
лам (А.В. Ульяхин). Вопросы морфологии, ги-
стологии и систематики ископаемых рептилий 
были рассмотрены в девяти докладах. Е.И. Бо-
яринова, В.К. Голубев и Л.А. Тарасова с соав-
торами рассказали о  пермских парейазаврах. 
Доклад В.В. Буланова был посвящен зубной 
системе восточно-европейских болозавров. 
Г.О. Черепанов с соавторами доложили о вари-
абельности роговых щитков панциря мезозо-
йских черепах. Меловым плезиозаврам Сара-
товской обл. было уделено внимание в докладе 
Н.Г. Зверькова и М.С. Архангельского. Д.Д. Ви-
тенко и П.П. Скучас рассказали о хористодере 
из средней юры Красноярского края. Строе-
ние мозговой коробки ископаемых крокодилов 
и динозавров на основе данных компьютерной 
томографии представлено в докладах Е.А. Си-
чинавы с соавторами и А.О. Аверьянова с соав-
торами. Дистанционный доклад С.В. Иванцова 
и др. посвящен уникальному местонахождению 
раннеюрской фауны позвоночных из Иркут-
ского угольного бассейна.

Вторая часть заседания секции прошла в Зо-
ологическом ин-те РАН (ЗИН РАН). Герпето-
фауне позднего плейстоцена Урала был посвя-
щен доклад М.С. Тарасовой и др. А.О. Аверья-
нов в  соавторстве с  А.В. Лопатиным сделал 
доклад о новом плацентарном млекопитающем 

из позднего мела Монголии. Доклад М.П. Мас-
линцыной и др. представил данные о находке 
альбатроса из эоцена Западной Сибири. В стен-
довом докладе Н.В. Зеленкова и  А.В. Панте-
леева дан обзор неворобьиных птиц позднего 
миоцена Приазовья. В.В. Титов и др. доложили 
данные о  новом местонахождении гиппарио-
новой фауны позднего миоцена в Ставрополье. 
А.С. Тесаков с соавторами рассказали о новом 
местонахождении мелких позвоночных ранне-
го плиоцена юга Западной Сибири. Ряд устных 
и стендовых докладов был посвящен палеонто-
логии четвертичных млекопитающих отрядов 
хищных, хоботных, копытных, китообразных 
и грызунов, а также новым местонахождениям 
териофауны плейстоцена и голоцена. В докладе 
Е.А. Марковой и др. обсуждались вопросы фор-
мирования современной фауны позвоночных 
севера Западной Сибири. В докладах Е.А. Не-
стеровой и А.М. Клементьева были приведены 
сведения о систематизации данных по местона-
хождениям позвоночных плейстоцена Сибири 
для целей каталогизации, прогноза новых на-
ходок и геокартирования.

Во время сессии прошло заседание Цен-
трального совета Общества, переизбран состав 
Ревизионной комиссии; принято в  действи-
тельные члены 13 человек (протокол № 2 от 
03.04.2024).

Активно развивается Музейная секция (кура-
тор О.Л. Коссовая), организованная решением 
Центрального совета пять лет назад. С каждым 
годом секция привлекает все больше участников 

‒ и докладчиков, и слушателей, поэтому плани-
руется дальнейшее расширение ее работы. Сре-
ди актуальных вопросов, которые могут быть 
рассмотрены на секции: сохранение стратоти-
пических разрезов и местонахождений фауны; 
сохранение коллекций из утраченных разрезов 
и голотипов; издание современных каталогов ис-
копаемой фауны; создание специальных баз дан-
ных; размещение информации на специализиро-
ванных сайтах, в т. ч. международных, а также на 
странице ВПО на сайте Ин-та Карпинского.

На закрытии сессии были обозначены пер-
спективы развития и  укрепления взаимодей-
ствия с  Азиатской палеонтологической ассо-
циацией, вице-президентом которой на сле-
дующий четырехлетний срок избран академик 
С.В. Рожнов. Общество также продолжает оста-
ваться ассоциированным членом Международ-
ной палеонтологической ассоциации.
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Необходимо отметить, что количество жела-
ющих участвовать в ежегодном форуме Палеон-
тологического общества постоянно растет, все 
больше молодых ученых участвуют с докладами 
и заинтересованы в представлении на сессиях 
своих материалов. Это хорошая тенденция, ко-
торая, надеемся, сохранится и в будущем.

Следующую  LXXI  сессию  на  тему  “Фунда-
ментальные  проблемы  палеонтологии:  тео-
рия и практика” решено провести 7–11 апреля 
2025 г. в Ин-те Карпинского.

За хорошую подготовку и успешное проведе-
ние сессии, а также своевременную публикацию 

“Материалов LXX сессии…” ее участники выража-
ют благодарность администрации Ин-та Карпин-
ского, ученому секретарю института Т.Ю. Толма-
чевой, ученому секретарю Общества А.А. Суяр-
ковой, членам оргкомитета: сотрудникам отдела 
стратиграфии и палеонтологии В.В. Горшениной, 
Е.Л. Грундан и Е.С. Разумковой, сотруднику сек-
тора МСК Е.Н. Леонтьевой, а также руководству 
ЗИН РАН в лице директора Н.С. Чернецова и за-
местителя директора И.Г. Данилова.

А.А. Суяркова, Т.Ю. Толмачева, С.В. Рожнов,  
О.Л. Коссовая, Е.Г. Раевская, А.В. Дронов, А.С. Тесаков,  
А.О. Иванов, А.Ю. Гладенков, В.Я. Вукс, О.В. Шурекова




