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Статья посвящена анализу разнообразия видов радиолярий из семейства Carpocaniidae Haeckel, 1881, 
emend. Riedel, 1967, содержащихся в поверхностных осадках Императорского хребта (гайоты Нин-
току, Джингу, Оджин, Коко и  Юряку). Приведено описание пяти новых видов рода Carpocanium 
Ehrenberg, 1847, emend. nov.: С. rotundum sp. nov., C. fragaria sp. nov., C. alabastrum sp. nov., C. tulipa sp. 
nov. и C. fungus sp. nov. Выделение новых видов обосновано их морфологией, отличающей их от дру-
гих представителей рода Carpocanium. Предложено восстановить статус рода Carpocanarium Haeckel, 
1887 в семействе Carpocaniidae на основе полного соответствия его морфологических особенностей 
диагнозу этого семейства.

Ключевые слова: радиолярии, семейство Carpocaniidae Haeckel, 1881, emend. Riedel, 1967, статус рода 
Carpocanarium Haeckel, 1887, таксономия, ревизия, Тихоокеанский регион, современные осадки
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ВВЕДЕНИЕ
Представители семейства Carpocaniidae 

Haeckel, 1881, emend. Riedel, 1967 являются 
одной из  разнообразных групп радиолярий, 
широко распространенной в  планктоне кай-
нозоя и  в  современном Мировом океане. Из-
за небольших размеров скелетов (70–120 мкм) 
и,  по  большей части, отсутствия доминиро-
вания их видов в  кайнозойских отложениях, 
представители этой группы нередко упомина-
ются в  литературе в  открытой номенклатуре. 
Это происходит из-за сложности идентифика-
ции не только видов, но и родов Carpocaniidae. 
Одним из критериев определения родовой при-
надлежности видов данного семейства является 
расположение цефалиса (первого отдела), ко-
торый не  всегда хорошо просматривается при 
микроскопических исследованиях. 

М.Г. Петрушевская (1981) отметила, что 
признаки, считавшиеся диагностическими 

для родов из  семейства Carpocaniidae, край-
не ненадежны, и  предположила, что среди 
этих родов много синонимов. По  мнению Пе-
трушевской (1981), роды Cyrtocalpis Haeckel, 
1861, Carpocanobium Haeckel, 1887 и  Asecta 
Popofsky, 1913 являются субъективными си-
нонимами рода Carpocanium Ehrenberg, 1847; 
род Sethamphorus Burma, 1959 рассматривается 
как субъективный синоним родов Cystophormis 
Haeckel, 1887 и  Carpocanistrum Haeckel, 1887; 
а  род Carpocanarium Haeckel, 1887 является 
субъективным синонимом рода Tricolocapsa 
Haeckel, 1881, и т.д.

Л. О’Догерти с соавт. (O’Dogherty et al., 2009, 
2021) провели большую таксономическую реви-
зию радиолярий мезозоя и  кайнозоя и  пришли 
к  выводу о  необходимости объединения таксо-
нов, особенно имеющих большие списки сино-
нимов: 

mailto:lidia@poi.dvo.ru
mailto:khmel.ds@poi.dvo.ru
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– из  состава семейства Carpocaniidae были 
исключены мезозойские роды Diacanthocapsa 
Squinabol, 1903, Carpocryptocapsa Petrushevskaya, 
1981, Myllocercion Foreman, 1968 и  Tricolocapsa 
Haeckel, 1881, которые были отнесены к  другим 
семействам (O’Dogherty et al., 2009); 

– кайнозойские роды Carpocanarium Haeckel, 
1887 и Carpocanistrum Haeckel, 1887, по мнению 
О’Догерти с соавт. (O’Dogherty et al., 2021), явля-
ются синонимами рода Carpocanium Ehrenberg, 
1847; 

– в  семейство Carpocaniidae были включе-
ны другие роды – Anthocyrturium Haeckel, 1887, 
Artobotrys Petrushevskaya, 1971 и  Tripterocalpis 
Haeckel, 1882, которые ранее к нему не относи-
лись (O’Dogherty et al., 2021).

Таким образом, согласно О’Догерти с  со-
авт. (O’Dogherty et al., 2021), в состав семейства 
Carpocaniidae Haeckel, 1881, emend. Riedel, 1967 
входят пять родов: Anthocyrturium Haeckel, 1887; 
Artobotrys Petrushevskaya, 1971; Carpocanium 
Ehrenberg, 1847; Carpocanopsis Riedel et Sanfilippo, 
1971 и Tripterocalpis Haeckel, 1882.

Изучая радиолярий в  поверхностных осад-
ках, отобранных в  районе южных гайотов Им-
ператорского хребта (рис.  1), авторы данной 
работы обнаружили разнообразных представи-
телей Carpocaniidae (Василенко, Даутова, 2021; 
Хмель и  др., 2023), видовое определение кото-

рых вызвало трудности из-за таксономических 
разночтений в  литературных источниках. Для 
решения этой задачи мы проанализировали ди-
агнозы родов, входящих в изучаемое семейство 
(согласно Ehrenberg, 1846, 1847; Haeckel, 1887; 
Riedel, 1967; Петрушевская, 1981; O’Dogherty et 
al., 2021), и выявили их основные морфологиче-
ские особенности.

В настоящей работе рассматриваются отличи-
тельные характеристики некоторых родов и видов 
Carpocaniidae для последующей ревизии, и приво-
дится описание пяти новых видов, отнесенных ав-
торами к роду Carpocanium Ehrenberg, 1847.

МАТЕРИАЛ И МЕТОД ИССЛЕДОВАНИЯ
Материал представляет собой поверхностные 

осадки (0–3  см) и  короткие колонки осадков 
(0–27 см), отобранные Национальным научным 
центром морской биологии (ННЦМБ) совмест-
но с  Ин-том океанологии им.  П.П. Ширшова 
РАН (ИО РАН) в ходе проведения комплексных 
экспедиций в  86 и  94 рейсах НИС “Академик 
М.А. Лаврентьев” (2019, 2021 гг.) под руковод-
ством Т.Н. Даутовой (ННЦМБ). 

Геологические образцы отбирались в  юж-
ной части Императорского хребта на  гайотах 
Нинтоку, Джингу, Оджин, Коко и Юряку с по-
мощью телеуправляемого подводного аппарата 
“Comanche 18”, оснащенного манипуляторами 
и пробоотборниками для сбора донных осадков 
(Галкин и др., 2020) (табл. 1).

Таблица 1. Расположение и  глубины изученных об-
разцов на гайотах Императорского хребта, собранных 
в 86-м (2019 г.) и 94-м (2021 г.) рейсах НИС “Акаде-
мик М.А. Лаврентьев”

Гайот Станция Координаты Глубина, м

Нинтоку LV86-21 40°59.952′ с.ш. 170°43.482′ в.д. 1161

Джингу LV86-12 38°46.416′ с.ш. 171°5.232′ в.д. 1935

LV86-14 38°45.744′ с.ш. 171°5.142′ в.д. 1446

Оджин LV86-18 38°1.998′ с.ш. 170°12.834′ в.д. 1531

Коко LV86-6 35°47.04′ с.ш. 171°3.894′ в.д. 1995

LV86-11 35°4.35′ с.ш. 171°17.304′ в.д. 1880

LV86-17 35°5.67′ с.ш. 171°19.092′ в.д. 1440

LV94-12 35°47′20″ с.ш. 171°2′53″ в.д. 2231–2242

Юряку LV94-7 32°31′48″ с.ш. 172°18′0″ в.д. 1249

ÒÈÕÈÉ        ÎÊÅÀÍ

Рис. 1. Район исследований и месторасположение станций 
отбора образцов.
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Обработка проб проводилась по  методи-
ке Р.Х. Липман (1979), С.В. Точилиной (1985), 
А. Абельман (Abelmann, 1988): (1) взвешива-
ние образцов на  высокоточных весах (WAGA 
TORSYJNA–WT); (2) дезинтеграция осадка 
в дистиллированной воде в течение нескольких 
суток; (3) кипячение с  добавлением триполи-
фосфата и H2O2; (4) промывание образцов через 
сито размерностью 40 мкм; (5) приготовление 
постоянных препаратов, с  использованием ка-
надского бальзама (Canada Balsam DC, показа-
тель преломления равен 1.520–1.523).

Скелеты радиолярий изучали с  помощью 
микроскопов Микмед 6 (увеличение ×300) 
и  IMAGER.A1 (увеличение ×300). Фотографи-
рование скелетов осуществлялось с  помощью 
фотокамеры Touptek photonics FMA050. Фото-
графии в  сканирующем микроскопе получены 
с  помощью двухлучевого сканирующего элек-
тронного микроскопа (SEM-FIB) Tescan Lyra  3 
XMH в лаборатории микро- и наноисследований 
аналитического центра Дальневосточного геоло-
гического ин-та ДВО РАН (ДВГИ ДВО РАН).

В предлагаемой статье использована система 
высоких таксонов радиолярий на  уровне типа, 
подтипа и  классов, разработанная М.С. Афа-
насьевой и Э.О. Амоном (Afanasieva et al., 2005; 
Афанасьева, Амон, 2006). Возраст видов рода 
Carpocanium Ehrenberg, 1847 приведен согласно 
O’Dogherty et al. (2021).

Коллекции радиолярий № 86 и № 94 хранятся 
в лаб. морской микропалеонтологии Тихоокеан-
ского океанологического ин-та им.  В.И. Ильи-
чева ДВО РАН (ТОИ ДВО РАН).

К ПРОБЛЕМЕ ТАКСОНОМИИ 
CARPOCANIIDAE HAECKEL, 1881, EMEND. 

RIEDEL, 1967
Трудности идентификации представителей 

Carpocaniidae заключаются в  большом морфо-
логическом разнообразии этого семейства, для 
которого до сих пор четко не определены родо-
вые признаки. Во избежание ошибок, мы обра-
тились к диагнозам родов Carpocaniidae, приве-
денным в классических работах (Ehrenberg 1846, 
1847; Haeckel, 1887; Riedel, 1967; Riedel, Sanfilippo 
1971; Петрушевская, 1981), и  выявили следую-
щие особенности некоторых кайнозойских ро-
дов, входивших в  состав данного семейства ра-
нее и в настоящее время.

(1) Виды семейства Carpocaniidae имеют в основ-
ном двухсегментное строение скелетов (цефалис  – 

первый отдел и торакс – второй отдел), кроме родов 
Carpocanopsis Riedel et Sanfilippo, 1971 и  Artobotrys 
Petrushevskaya, 1971, у которых присутствует третий 
отдел  – абдомен. У  первого рода он, в  основном, 
переходит в длинные базальные отростки, у второ-
го – представляет собой удлиненный тубус и часто 
преобразован в короткий перистом с небольшим ко-
личеством пор или лишен их.

(2) Одним из главных признаков различия ро-
дов в семействе Carpocaniidae является располо-
жение в скелетах цефалиса:

	• род Carpocanium Ehrenberg, 1847 характе-
ризуется внутренним или на  1/2 погруженным 
в торакс цефалисом, который отделен от торакса 
поперечной перегородкой;

	• род Carpocanistrum Haeckel, 1887 характе-
ризуется внутренним цефалисом, который мак-
симально упрощен и  не  отгорожен от  торакса 
перегородкой; 

	• род Carpocanarium Haeckel, 1887 характе-
ризуется внешним цефалисом с отчетливой пе-
регородкой, а также наличием на тораксе доста-
точно крупных пор; 

	• род Carpocanopsis Riedel et Sanfilippo, 1971 
характеризуется внешним или на 1/2 погружен-
ным в  торакс цефалисом с  отчетливой перего-
родкой, также присутствует абдомен;

	• род Anthocyrturium Haeckel, 1887 характе-
ризуется внешним сферическим цефалисом, от-
деленным от  торакса отчетливой перегородкой 
и  сходящимися к  центру отростками, обрамля-
ющими устье;

	• род Artobotrys Petrushevskaya, 1971 характе-
ризуется удлиненным, сложноустроенным це-
фалисом, также присутствует абдомен;

	• род Tripterocalpis Haeckel, 1882 характери-
зуется скелетом, состоящим из  одного отдела 
и имеющим боковые крыловидные иглы.

Исходя из  приведенных отличий, разделение 
родов Carpocanium и  Carpocanistrum является 
весьма затруднительным, т.к. наличие или отсут-
ствие внутренней перегородки не  всегда хорошо 
просматривается в микроскопе. Другие роды име-
ют конкретные хорошо выраженные особенности, 
способствующие их идентификации.

Принадлежность рода Tripterocalpis к семей-
ству Carpocaniidae вызывает сомнения. Морфо-
логические особенности скелета резко отличают 
этот род от  других родов рассматриваемого се-
мейства. Поскольку мы не  обсуждаем этот род 
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в настоящей статье и не имеем фактического ма-
териала для его ревизии, вопрос о принадлежно-
сти рода к Carpocaniidae остается открытым. 

Кроме этого, исключение из  состава семей-
ства рода Carpocanarium, на  наш взгляд, явля-
ется необоснованным. Наиболее известный 
его представитель Carpocanarium papillosum 
(Ehrenberg, 1872) по  морфологическим призна-
кам полностью соответствует диагнозу семей-
ства Carpocaniidae, а  внешнее расположение 
цефалиса отличает его от  других родов. Так-
же к  этому роду Э. Геккелем (Haeckel, 1887) 
был отнесен вид Carpocanium (Carpocanarium) 
calycothes Stöhr, 1880, имеющий близкое строе-
ние с C. papillosum (Ehrenberg, 1872). 

Для рода Tricolocapsa Haeckel, 1881, синони-
мом которого, по мнению Петрушевской (1981), 
является род Carpocanarium Haeckel, 1887, харак-
терен скелет, состоящий из  трех отделов. Воз-
можно, Tricolocapsa является эволюционным 
предшественником Carpocanarium, но не его си-
нонимом.

Таким образом, мы предлагаем восстановить 
статус рода Carpocanarium Haeckel, 1887 в  се-
мействе Carpocaniidae, поскольку он полностью 
соответствует диагнозу этого семейства и имеет 
отличительные морфологические признаки, ха-
рактеризующие его как самостоятельный род.

CARPOCANIIDAE В ОСАДКАХ 
ИМПЕРАТОРСКОГО ХРЕБТА  
И ИХ МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ 

ОСОБЕННОСТИ
Изучая поверхностные осадки южных гай-

отов Императорского хребта, мы обнаружили 
богатую фауну радиолярий (Василенко, Дау-
това, 2021; Хмель и  др., 2023), среди которых 
виды родов Carpocaniidae занимают 2–6%. Всего 
нами определено 10 видов родов Carpocanarium 
и Carpocanium, характерных для зоны перехода 
от тропической к бореальной фауне, и описано 
пять новых видов из рода Carpocanium.

Одним из представителей Carpocaniidae явля-
ется Carpocanarium papillosum (Ehrenberg, 1872) 
(табл. I, фиг. 23–26). Он содержится в  осад-
ках гайотов Нинтоку, Оджин, Джингу и  Коко 
(рис. 1). Особенностью этого вида является гру-
шевидная форма скелета с  крупными порами 
и  хорошо выраженным внешним сферическим 
цефалисом. 

Также широко распространен Carpocanium 
ruesti (Dreyer, 1890), который обнаружен в осад-
ках гайотов Оджин, Джингу, Коко и  Юряку 
(рис. 1; табл. I, фиг. 5–8). Этот вид имеет почти 
сферическую форму с очень узким удлиненным 
кольцевым пиломом без отростков. 

Еще одним наиболее распространенным ви-
дом является Carpocanium prunoides (Popofsky, 
1913), обнаруженный в  осадках гайотов Нин-
току, Джингу, Коко и  Юряку (рис.  1; табл. I, 
фиг. 15–17). Он характеризуется овальной, слег-
ка неправильной формой скелета и  зауженным 
устьем без отростков. 

Виды Carpocanium pachydermicum Chen et 
Tan, 1996 и  C. flosculum (Haeckel, 1887) были 
обнаружены в  осадках всех изучаемых гайотов 
(рис. 1; табл. I, фиг. 1–4 и 20–22, соответствен-
но). Первый из них крупный (90–100 мкм), поч-
ти сферический, оканчивающийся слегка сужен-
ным перистомом с небольшими параллельными 
или сходящимися к  концу отростками. Второй 
характеризуется овальной формой скелета, слег-
ка вздутой в центральной части торакса с неболь-
шими, почти параллельными отростками.

Пять видов встречаются единично и обнару-
жены не во всех гайотах (рис. 1).

Вид Carpocanium acephalum (Haeckel, 1887) 
обнаружен в  осадках гайотов Коко и  Юряку 
(рис. 1; табл. I, фиг. 12, 13). Особенностью этого 
вида является удлиненно-овальная форма ске-
лета с мелкими порами, внутренним (погружен-
ным в  торакс) цефалисом и  множеством слег-
ка изогнутых, почти параллельных отростков 
на широком перистоме.

Вид Carpocanium acutidentatum (Takahashi, 
1991) обнаружен в осадках гайотов Джингу, Коко 
и  Юряку (рис.  1; табл. I, фиг. 10, 11). Этот вид 
похож на C. acephalum формой скелета, мелки-
ми порами и  внутренним цефалисом. Главным 
отличием его является зауженное устье, а  так-
же глубоко посаженные поры, расположенные 
в ровных вертикальных рядах и придающие то-
раксу вид ребристости. 

Вид Carpocanium nigriniae Kruglikova, 1978 об-
наружен в  осадках гайота Коко (рис.  1; табл. I, 
фиг. 14). Он характеризуется почти цилиндриче-
ской формой скелета, с мелкими порами и пол-
ностью погруженным в торакс цефалисом. 

Вид Carpocanium obliquum (Haeckel, 1862) 
содержится в  осадках гайотов Джингу и  Коко 
(рис.  1; табл. I, фиг. 18, 19). Особенностью его 
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является близкая к сферической форма скелета 
с расширенным гладким устьем, без отростков. 

Вид Carpocanium favosum (Haeckel, 1887) 
встретился в  одном экземпляре в  осадках гай-
ота Джингу (рис.  1; табл. I, фиг. 9). Он имеет 
веретенообразную форму скелета с  глубоко по-
саженными порами, придающими тораксу вид 
ребристости, которая переходит на удлиненный 
суживающийся перистом без отростков.

ОПИСАНИЕ ТАКСОНОВ
Т И П  RADIOLARIA 

П О Д Т И П  POLYCYSTINA 
К Л А С С  NASSELLARIA 
О Т Р Я Д  CYRTIDINATA

СЕМЕЙСТВО CARPOCANIIDAE HAECKEL, 1881, EMEND. 
RIEDEL, 1967

Род Carpocanium Ehrenberg, 1847, emend. Vasilenko et 
Khmel nov.

Т и п о в о й  в и д   – Lithocampe solitaria 
Ehrenberg, 1839, о-в Сицилия (Кальтаниссетта), 
миоцен – ныне.

Д и а г н о з .  Carpocaniidae, состоящие из  двух 
отделов цефалиса и торакса, без торакальных ре-
бер. Цефалис сферический или уплощенный, рас-
полагается внутри торакса или на  1/2 погружен 
в  него; отделен от  торакса поперечной перего-
родкой. Апикальный рог слабо выражен или от-
сутствует. Торакс эллипсоидальный, субсфериче-
ский, субцилиндрический или веретенообразный. 
Перистом узкий или расширенный, заканчивается 
гладким или ребристым кольцом или  же много-
численными отростками разного размера и  фор-
мы. Поры мелкие, округлые, расположены рядами 
или в шахматном порядке, иногда хаотично. 

В и д о в о й  с о с т а в . 53 вида: C.  prunoides 
(Popofsky, 1913), современный, южная часть 
Атлантического океана; C.  acephalum (Haeckel, 
1887), плейстоцен – ныне, северная часть Ти-
хого океана; C.  acutidentatum (Takahashi, 1991), 
современный, Гавайские о-ва; C. azyx (Sanfilippo 
et Riedel, 1973), средний эоцен, Мексиканский 
залив; C. brevispina (Vinassa de Regny, 1900), ран-
ний миоцен, Адриатическое море; C. evacuatum 
(Haeckel, 1887), плейстоцен, центральная часть 
Тихого океана; C. flosculum (Haeckel, 1887), со-
временный, экваториальная часть Атлантиче-
ского океана; C. novenum (Haeckel, 1887), совре-
менный, южная часть Атлантического океана; 
C.  blastogenicum Chen et Tan, 1996, голоцен, 

Южно-Китайское море; C. coronatum Ehrenberg, 
1859, средний эоцен, Карибское море (о-в Бар-
бадос); С. diadema Haeckel, 1861, современный, 
Средиземное море, Атлантический, Индийский 
и Тихий океаны; С. ensigerum Tan et Su, 1982, го-
лоцен, Восточно-Китайское море; С. hexagonale 
Haeckel, 1887, современный, тропическая часть 
Атлантического океана; С.  irregulare Haeckel, 
1887, современный, центральная часть Тихо-
го океана; С. kinugasense Nishimura, 1990, сред-
ний миоцен, Япония (префектура Канагава); 
С.  microdon Ehrenberg, 1859, голоцен, Кариб-
ское море (о-в Барбадос); С. nigriniae Kruglikova, 
1978, плейстоцен, экваториальная часть Тихого 
океана; С. pachydermicum Chen et Tan, 1996, го-
лоцен, Южно-Китайское море; С.  peristomium 
Haeckel, 1887, плейстоцен, Атлантический, Ин-
дийский и Тихий океаны; С. petalospyris Haeckel, 
1887, плейстоцен, центральная часть Тихого 
океана; С.  praecursor Kruglikova, 1978, плей-
стоцен, экваториальная часть Тихого океана; 
С. pulchrum Carnevale, 1908, плейстоцен, Италия 
(Бергонзано); С. rubyae O’Connor, 1997, ранний 
миоцен, Кипр, Новая Зеландия; С.  verecundum 
Haeckel, 1887, плейстоцен–голоцен, северная 
часть Тихого океана; С. virgineum Haeckel, 1887, 
плейстоцен, центральная часть Тихого океана; 
С.  obovatum (Tan et Su, 1982), голоцен–совре-
менный, Восточно-Китайское море; С.  plutonis 
(Ehrenberg, 1854), голоцен, Атлантический оке-
ан; С. polyptera (Ehrenberg, 1873), голоцен, Ин-
дийский океан; С.  amphora (Haeckel, 1861), со-
временный, Средиземное море, Атлантический 
и  Тихий океаны; С.  butschlii (Vinassa de Regny, 
1900), ранний миоцен, Адриатическое море; 
С.  micropora (Stöhr, 1880), поздний миоцен, 
Средиземное море (о. Сицилия); С.  obliquum 
(Haeckel, 1862), современный, Средиземное 
море, Атлантический и Тихий океаны; С. ovulum 
(Haeckel, 1887), плейстоцен Средиземное море, 
Атлантический и  Тихий океаны; С.  urceolus 
(Haeckel, 1887), современный, Средиземное 
море; С.  gargantua (Renaudie et Lazarus, 2012), 
ранний–средний миоцен, Южный океан (пла-
то Кергелен); С.  petrushevskayae (Renaudie et 
Lazarus, 2016), поздний олигоцен  – ранний 
плейстоцен, Южный океан; С. crassus (Carnevale, 
1908), ранний–средний миоцен, Италия (Бер-
гонзано); С. ruesti (Dreyer, 1890), ранний–сред-
ний миоцен, о-в Сицилия (Кальтаниссетта); 
С. cryptoprora (Ehrenberg, 1861), голоцен, Кариб-
ское море (о-в Барбадос); С. setosum (Ehrenberg, 
1876), поздний–средний эоцен, Карибское море 
(о-в Барбадос); С.  solitarium Ehrenberg, 1854, 
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поздний–средний миоцен, о-в Сицилия (Каль-
таниссетта); С.  favosa (Haeckel, 1887), плей-
стоцен, западная часть тропической области 
Тихого океана; С.  hexapleura (Haeckel, 1887), 
плейстоцен, центральная часть Тихого океана; 
С.  microstoma (Haeckel, 1887), плейстоцен, за-
падная часть тропической области Тихого оке-
ана; С.  bussoni (Carnevale, 1908), ранний–сред-
ний миоцен, Италия (Бергонзано); С.  cristatum 
(Carnevale, 1908), ранний–средний миоцен, Ита-
лия (Бергонзано); С. pacificum (Nishimura, 1990), 
голоцен–современный, тропическая часть Ти-
хого океана; C. uburex Renaudie et Lazarus, 2012, 
неоген, Южный океан; C. rotundum sp. nov., со-
временный, Императорский хребет; C.  fragaria 
sp. nov., современный, Императорский хребет; 
C.  alabastrum sp. nov., современный, Импера-
торский хребет; C. tulipa sp. nov., современный, 
Императорский хребет; C. fungus sp. nov., совре-
менный, Императорский хребет.

С р а в н е н и е . Род Carpocanium отличается:
– от рода Carpocanarium Haeckel, 1887 – вну-

тренним или наполовину погруженным в торакс 
цефалисом и более мелкими порами; 

– от Carpocanistrum Haeckel, 1887 – наличием 
перегородки между цефалисом и тораксом; 

– от Carpocanopsis Riedel et Sanfilippo, 1971 – 
отсутствием абдомена; 

– от Anthocyrturium Haeckel, 1887 – располо-
жением цефалиса и более тонким и маленьким 
апикальным рогом или его отсутствием; 

– от Artobotrys Petrushevskaya, 1971 – формой 
скелета, также более тонким и маленьким апи-
кальным рогом или его отсутствием и отсутстви-
ем абдомена; 

– от  Tripterocalpis Haeckel, 1882  – наличием 
цефалиса, отделенного от торакса перегородкой, 
отсутствием боковых крыловидных игл.

З а м е ч а н и я . Анализ диагноза рода 
Carpocanium (Ehrenberg, 1846, 1847) 1 показал, что 
первоначальное описание данного рода являет-
ся весьма условным, т.к. не  отражает основные 
1	Оригинальное описание рода Carpocanium (Ehren-

berg, 1846): “Apertura testac duplex opposita. Testa sim-
plex, stricturis articulisve nullis” (перевод с  латыни: 
“Устье раковины двойное, противоположное. 
Раковина простая, без пережимов и  сегментов”.  
Оригинальное дополнение к  описанию рода Carpo-
canium (Ehrenberg, 1847): “Testae simplex continua, non 
constricta, postremo fine lobato aut fibriato” (перевод 
с латыни: “Раковина простая сплошная, без пережимов, 
на последнем конце лопастная или волокнистая”.

морфологические признаки, необходимые для 
его идентификации. Уточненный диагноз рода 
Carpocanium Ehrenberg, 1847, emend. nov. состав-
лен на  основе собственного анализа морфологии 
скелетов видов, входящих в его состав. Дополнен-
ный диагноз содержит информацию о количестве 
отделов в скелетах и их форме, о наличии и распо-
ложении цефалиса, о характере пористости, а так-
же о возможных вариантах морфологии перистома. 

Carpocanium rotundum Vasilenko et Khmel, sp. nov.

Табл. II, фиг. 1–7 

Н а з в а н и е  в и д а  от rotundus лат. – круглый.
Г о л о т и п  – ТОИ, № 86/14.1–70, современ-

ные осадки, гайот Джингу (Императорский хре-
бет), обр. LV86-14, 0–3 см.

О п и с а н и е .  Скелет имеет субсферическую 
или субцилиндрическую форму и состоит из двух 
отделов. Апикальный рог отсутствует. Цефалис 
горизонтально удлиненный, сплюснутый, раз-
делен лучевой конструкцией на три отчетливые 
камеры, немного смещен в сторону и на 1/2 по-
гружен в торакс. Стенка скелета тонкая, с мел-
кими порами. Торакс субсферический, иногда 
субцилиндрический, у  некоторых экземпляров 
немного вздут в средней части. Поры округлые, 
одинакового размера, расположены в  шахмат-
ном порядке, наблюдается тенденция к  рядно-
сти (8–11 пор по  диагонали). Устье заканчива-
ется кольцевым перистомом, окруженным 6–10 
коническими небольшими отростками длиной 
около 1/5 или 1/6 от высоты скелета.

Р а з м е р ы  в   м к м :
Экз. № SH Hc Ht Wc Wt Wa

№86/14.1-70 (голотип) 77 13 55 35 72.5 45
86/12.1-77 87 12.5 65 37 72.5 40
86/12.1-78 77 12.5 62.5 37 73 45
86/12.1-63 82 12.5 58 35 69 40
Примечание. SH – высота скелета с отростками, 
Hc – высота цефалиса, Ht – высота торакса, Wc – ширина 
цефалиса, Wt – ширина торакса, Wa – ширина устья.

С р а в н е н и е .  C. rotundum sp. nov. похож на 
С. pachydermicum Chen et Tan, 1996 общей фор-
мой скелета, но отличается меньшим размером 
скелета и  более крупными порами. Также об-
щей формой скелета он близок к  С. hexagonale 
Haeckel, 1887, отличается округлыми, более мел-
кими разреженными порами, тогда как у второго 
поры крупные, гексагональные, близкорасполо-
женные. Морфологическое сходство наблюдает-
ся с С. flosculum (Haeckel, 1887), главным обра-



9НОВЫЕ ВИДЫ РАДИОЛЯРИЙ ИЗ РОДА CARPOCANIUM EHRENBERG

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ        №  6      2024

зом, общей формой и  базальными отростками, 
но  отличается бόльшими размерами скелетов 
у C. rotundum sp. nov. и более крупными порами.

М а т е р и а л . 18 экз.: один экз. из поверхност-
ных осадков гайота Нинтоку, девять экз. из по-
верхностных отложений гайота Джингу, восемь 
экз. из поверхностных осадков гайота Коко. 

Carpocanium fragaria Vasilenko et Khmel, sp. nov.

Табл. II, фиг. 8, 9

Н а з в а н и е  в и д а  fragaria лат.  – земляника.
Г о л о т и п   – ТОИ, № 86/12.1-89, современ-

ные осадки, гайот Джингу (Императорский хре-
бет), обр. LV86-12, 0–3 см.

О п и с а н и е .  Скелет имеет субсферическую 
форму с широким устьем, слегка расширен кни-
зу и состоит из двух отделов. Апикальный рог от-
сутствует. Цефалис разделен лучевой конструк-
цией на  три отчетливые камеры и  погружен 
в  торакс на  1/2. Стенка скелета тонкая, с  мел-
кими порами. Торакс субсферический, слегка 
расширенный к устью. Поры мелкие, округлые, 
расположены в  шахматном порядке (8–11 пор 
по  диагонали), но  наблюдается некоторая вер-
тикальная рядность (6–8 пор в ряду на тораксе). 
Устье широкое, заканчивается кольцевым глад-
ким перистомом без отростков.

Р а з м е р ы  в   м к м :
Экз. № SH Hc Ht Wc Wt Wa

86/12.1-89 (голотип) 72.5 9 54 31 60 37
94/12.2-131 72 9 56 31 58 38
94/12.7-75 73 10 56 30 58 37

С р а в н е н и е .  C. fragaria sp. nov. близок к 
С.  hexagonale Haeckel, 1887 общей формой ске-
лета, но  отличается мелкими округлыми разре-
женными порами. Также C. fragaria sp. nov. похож 
на C. rotundum sp. nov. округлой формой скелета, 
но отличается меньшими размерами, более широ-
ким устьем без отростков и более мелкими порами.

М а т е р и а л . Три экз.: один из  поверхност-
ных осадков гайота Джингу, два из поверхност-
ных осадков гайота Коко.

Carpocanium alabastrum Vasilenko et Khmel, sp. nov.

Табл. II, фиг. 10–13

Н а з в а н и е  в и д а  alabastrum лат. – алебастр.
Г о л о т и п   – ТОИ, № 86/12.1-87, современ-

ные осадки, гайот Джингу (Императорский хре-
бет), обр. LV86-12, 0–3 см.

О п и с а н и е .  Скелет имеет яйцевидную 
форму и  состоит из  двух отделов. Апикальный 
рог отсутствует или проявляется тонкой не-
большой иголочкой. Цефалис разделен лучевой 
конструкцией на  три отчетливые камеры, две 
из которых расположены выше торакса, а третья 
погружена в него. Стенка скелета тонкая, глад-
кая, с  мелкими разреженными порами. Торакс 
овальный (яйцевидный). Поры округлые, рас-
положены в шахматном порядке (7–9 пор по ди-
агонали), но наблюдается некоторая вертикаль-
ная рядность (8–9 пор в ряду на тораксе). Устье 
заканчивается узким гладким перистомом без 
отростков, или они слабо выражены.

Р а з м е р ы  в   м к м :
Экз. № SH Hc Ht Wc Wt Wa

86/12.1-87 (голотип) 73 16 57 39 61 31
86/14.1-47 75 17 58 37 60 32
86/17.1-83 75 17 60 38 60 30

С р а в н е н и е .  C. alabastrum sp. nov. похож 
на С. butschlii (Vinassa de Regny, 1900) пористо-
стью и  отсутствием отростков вокруг пилома, 
но  отличается формой цефалиса и  яйцевидной 
формой торакса, тогда как у С. butschlii она ве-
ретенообразная. Кроме этого, новый вид похож 
на  C. amphora Haeckel, 1862 хорошо заметным 
цефалисом, но отличается более мелкими и раз-
реженными порами и меньшим их числом.

М а т е р и а л . Четыре экз.: три из поверхност-
ных осадков гайота Джингу, один экз. из поверх-
ностных осадков гайота Коко. 

Carpocanium tulipa Vasilenko et Khmel, sp. nov.

Табл. II, фиг. 14–19

Н а з в а н и е  в и д а  tulipa лат.  – тюльпан.
Г о л о т и п  – ТОИ, № 94/12.2-148, современ-

ные осадки, гайот Коко (Императорский хре-
бет), обр. LV94-12-К2-2, 1–2 см.

О п и с а н и е .  Скелет имеет удлиненно-
овальную форму и  состоит из  двух отде-
лов. Апикальный рог отсутствует. Цефалис 
горизонтально-удлиненный, сплюснутый, раз-
делен лучевой конструкцией на  три отчетливые 
камеры; расположен ровно или с  небольшим 
смещением и погружен в торакс примерно на 1/2. 
Стенка скелета тонкая, с глубокими порами. То-
ракс овальный. Поры округлые, расположены 
в шахматном порядке (8–12 пор по диагонали). 
Устье заканчивается кольцевым перистомом, 
окруженным тонкими коническими отростками, 
которые у некоторых экземпляров едва заметны.
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Р а з м е р ы  в   м к м :
Экз. № SH Hc Ht Wc Wt Wa

94/12.2-148 (голотип) 85 20 60 45 67.5 42
86/12.1-65 86 21 59 45 67 30
94/12.2-129 91 20 60 39 63 35
94/12.2-128 92 22 63 43 68 38
86/12.1-64 91 22 61 47 72 43
86/6-170 92 23 62 46 72 42
86/6-171 88 20 60 45 66 32

С р а в н е н и е .  C. tulipa sp. nov. имеет наи-
большее сходство c С. praecursor Kruglikova, 1978, 
но  отличается меньшим числом более крупных 
и более разреженных пор, расположенных в шах-
матном порядке. Также имеется некоторое сход-
ство с видом С. micropora (Stöhr, 1880), главным 
образом, общей формой скелета, но  отличается 
меньшим числом более крупных пор, располо-
женных в  шахматном порядке, горизонтально-
удлиненным сплюснутым цефалисом и наличием 
небольших отростков, обрамляющих устье.

М а т е р и а л . 25 экз.: два экз. из поверхност-
ных осадков гайота Джингу, 23 экз. из  поверх-
ностных осадков гайота Коко.

Carpocanium fungus Vasilenko et Khmel, sp. nov.

Табл. II, фиг. 20–22

Н а з в а н и е  в и д а  fungus лат.  – гриб.
Г о л о т и п   – ТОИ, № 86/12.1-74, современ-

ные осадки, гайот Джингу (Императорский хре-
бет), обр. LV86-12, 0–3 см.

О п и с а н и е .  Скелет имеет овально-
грибовидную форму и  состоит из  двух отделов. 
Апикальный рог отсутствует. Цефалис почти 
сферический, погружен в  торакс на  1/2. То-
ракс округло-конический, слегка расширенный 
к  устью. Стенка торакса средняя, с  глубокими 
разноразмерными порами. Поры на тораксе рас-
положены беспорядочно, у  некоторых экзем-
пляров близки к шахматному порядку. Перистом 
удлиненный, заканчивается восемью широкими 
коническими отростками, слегка расширяющи-
мися в средней части и суживающимися к кон-
цу, длиной около 1/2 или 1/3 от высоты скелета. 

Р а з м е р ы  в   м к м :
Экз. № SH Hc Ht Wc Wt Wa

86/12.1-74 (голотип) 96 16 57 44 72 30
86/21-39 97 14 60 40 70 35
86/12.1-75 96 15 59 42 72 35
86/12.1-75.1 96 16 60 43 72 35

С р а в н е н и е .  C. fungus sp. nov. имеет харак-
терную грибовидную форму, которая отличает 
его от  других видов из  рода Carpocanium. Наи-
большее сходство нового вида наблюдается с 
С. pulchrum Carnevale, 1908, который также име-
ет близкую грибовидную форму за  счет почти 
сферического торакса и длинных параллельных 
отростков вокруг относительно узкого устья. 
C.  fungus sp. nov. отличается от  С. pulchrum 
Carnevale, 1908 хаотичным расположением раз-
норазмерных пор, тогда как у второго поры рас-
полагаются ровными вертикальными рядами 
и имеют одинаковые размеры. Некоторое сход-
ство также наблюдается с видом С. verecundum 
Haeckel, 1887, но  новый вид отличается мень-
шим числом более крупных пор, расположен-
ных хаотично, и  более широкими базальными 
отростками. 

М а т е р и а л . Пять экз.: один из поверхност-
ных осадков гайота Нинтоку, четыре экз. из по-
верхностных осадков гайота Джингу. 
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О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  I
Все: Императорский хребет, современные осадки: гайот Нинтоку (обр. LV86-21, 0–3  см, глубина 1161 м: 
фиг. 22); гайот Джингу (обр. LV86-12, 0–3 см, глубина 1935 м: фиг. 8, 16, 20; обр LV86-14, 0–3 см, глубина 1446 
м: фиг. 9, 11, 15, 24); гайот Оджин (обр. LV86-18, 0–3 см, глубина 1531 м: фиг. 25, 26); гайот Коко (обр. LV86-6, 
глубина 1995 м: фиг. 3; обр. LV86-17, 0–3 см, глубина 1440 м: фиг. 13; керн LV94-12-К2, глубина 2231–2242 м: 
обр. LV94-12-К2-2, 1–2 см: фиг. 1, 2, 5, 10, 12, 17, 21, 23; обр. LV94-12-К4-2, 4-5 см: фиг. 4, 18, 19; обр LV94-
12-К2-6, 6–7 см: фиг. 6, 14); гайот Юряку (обр. LV94-7-К7-2, 1–2 см, глубина 1249 м: фиг. 7). Длина масштаб-
ной линейки 100 мкм. 
Фиг. 1–4. Carpocanium pachydermicum Chen et Tan, 1996: 1 – экз. ТОИ, № 94/12.2-138; 2 – экз. ТОИ, № 94/12.2-
137; 3 – экз. ТОИ, № 86/6-159: 3а – фокус на поры, 3б – фокус на контур скелета; 4 – экз. ТОИ, № 94/12.4-75. 
Фиг. 5–8. Carpocanium ruesti (Dreyer, 1890): 5 – экз. ТОИ, № 94/12.2-141; 6 – экз. ТОИ, № 94/12.6-94: 6а – 
фокус на поры, 6б – фокус на контур скелета; 7 – экз. ТОИ, № 94/7.2-29; 8 – экз. ТОИ, № 86 /12.1-69.
Фиг. 9. Carpocanium favosum (Haeckel, 1887), экз. ТОИ, № 86/14.1-73.
Фиг. 10, 11. Carpocanium acutidentatum (Takahashi, 1991): 10  – экз. ТОИ, №  94/12.2-136; 11  – экз. ТОИ, 
№ 86/14.1-76.
Фиг. 12, 13. Carpocanium acephalum (Haeckel, 1887): 12 – экз. ТОИ, № 94/12.2-135; 13 – экз. ТОИ, № 86/17.1-110.
Фиг. 14. Carpocanium nigriniae Kruglikova, 1978, экз. ТОИ, № 94/12.6-105.
Фиг. 15–17. Carpocanium prunoides (Popofsky, 1913): 15 – экз. ТОИ, № 86/14.1-72; 16 – экз. ТОИ, №86 /12.1-82; 
17 – экз. ТОИ, № 94/12.2-124: 17а – фокус на поры, 17б – фокус на контур скелета.
Фиг. 18, 19. Carpocanium obliquum (Haeckel, 1887): 18 – экз. ТОИ, № 94/12.4-77; 19 – экз. ТОИ, № 94/12.4-78.
Фиг. 20–22. Carpocanium flosculum (Haeckel 1887): 20 – экз. ТОИ, № 86/12.1-81; 21 – экз. ТОИ, № 94/12.2-149; 
22 – экз. ТОИ, № 86/21-33.
Фиг. 23–26. Carpocanarium papillosum (Ehrenberg, 1872): 23  – экз. ТОИ, №  94/12.2-133; 24  – экз. ТОИ, 
№ 86/14.1-77; 25 – экз. ТОИ, № 86/18.1-79; 26 – экз. ТОИ, № 86/18.1-78.

http://geodiversitas.com/43/21
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О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  I I
Все: Императорский хребет, современные осадки: гайот Джингу (обр. LV86-12, 0–3 см, глубина 1935 м: фиг. 2, 
3, 5, 8, 10, 12, 17, 19-22; обр. LV86-14, 0–3 см, глубина 1446 м: фиг. 1, 4, 6, 7, 11); гайот Коко (керн LV94-12-К2, 
глубина 2231–2242 м: обр. LV94-12-К2-2, 1–2 см: фиг. 9, 13–16, 18). Длина масштабной линейки 100 мкм. 
Фиг. 1–7. Carpocanium rotundum sp. nov.: 1 – голотип ТОИ, № 86/14.1-70; 2 – экз. ТОИ, № 86/12.1-77; 3 – экз. 
ТОИ, № 86/12.1-78; 4 – экз. ТОИ, № 86/14.1-71; 5 – экз. ТОИ, № 86/12.1-79; 6 – экз. ТОИ, № 86/12.1-63; 7 – 
экз. ТОИ, № 86/12.1-60.
Фиг. 8, 9. Carpocanium fragaria sp. nov.: 8 – голотип ТОИ, № 86/12.1-89; 9 – экз. ТОИ, № 94/12.2-131: 9а – фо-
кус на поры, 9б – фокус на контур скелета.
Фиг. 10–12. Carpocanium alabastrum sp. nov.: 10 – голотип ТОИ, № 86/12.1-87; 11 – экз. ТОИ, № 86/14.1-47: 
11а – фокус на поры, 11б – фокус на контур скелета; 12 – экз. ТОИ, № 86/12.1-88. 
Фиг. 13. Carpocanium cf. alabastrum sp. nov., экз. ТОИ, № 94/12.2-142.
Фиг. 14–19. Carpocanium tulipa sp. nov.: 14 – голотип ТОИ, № 94/12.2-148; 15 – экз. ТОИ, № 94/12.2-146; 
16 – экз. ТОИ, № 94/12.2-144; 17 – экз. ТОИ, № 86/12.1-65; 18 – экз. ТОИ, № 94/12.2-128; 19 – экз. ТОИ, 
№ 86/12.1-64.
Фиг. 20–22. Carpocanium fungus sp. nov.: 20 – голотип ТОИ, № 86/12.1-74: 20а – фокус на поры, 20б – фокус 
на контур скелета; 21 – экз. ТОИ, № 86/12.1-75: 21а – фокус на поры, 21б – фокус на контур скелета; 22 – экз. 
ТОИ, № 86/12.1-75.1.

New Species of Radiolarians from the Genus Carpocanium Ehrenberg, 1847, emend. 
nov. in the Surface Sediments of the Emperor Seamount Chain, Pacific

L. N. Vasilenko1, D. S. Khmel1

1Il’ichev Pacific Oceanological Institute, Far Eastern Branch of the Russian Academy of Sciences,  
Vladivostok, 690041 Russia 

The diversity of radiolarian species of the family Carpocaniidae Haeckel, 1881, emend. Riedel, 1967, from 
the surface sediments of the Emperor Seamount Chain (Nintoku, Jingū, Ojin, Koko and Yuryaku guyots) 
is analyzed. Five new species of the genus Carpocanium Ehrenberg, 1847, emend. nov.: C. rotundum sp. 
nov., C. fragaria sp. nov., C. alabastrum sp. nov., C. tulipa sp. nov., and C. fungus sp. nov. are described. The 
identification of the new species is based on their morphology, which differs from that of other species of the 
genus Carpocanium. It is proposed to restore Carpocanarium Haeckel, 1887 to a valid genus, and transfer it back 
into the family Carpocaniidae, based on the overall correspondence of its morphology to the diagnosis of this 
family.

Keywords: Radiolaria, family Carpocaniidae Haeckel, 1881, emend. Riedel, 1967, status of the genus 
Carpocanarium Haeckel, 1887, taxonomy, revision, Pacific region, modern sediments
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ВВЕДЕНИЕ
Известно, что в конце перми прекратили свое 

существование многие группы организмов, 
в т.ч. и многие кораллы. Первые представите-
ли новой группы кораллов – склерактиний – 
появились лишь в среднем триасе, анизийском 
веке. В  настоящее время находки триасовых 
склерактиний на  территории России извест-
ны на Кавказе, хр. Сихотэ-Алинь и Корякском 
нагорье. На  территории Сихотэ-Алиня обна-
ружен большой комплекс триасовых кораллов, 
представленный шестью разновозрастными 
сообществами, сменяющими друг друга во вре-
мени. Самые древние кораллы, позднеладин-
ско–раннекарнийские, представлены одиноч-
ными видами Coryphyllia moisseevi Punina et 
Melnikova, Margarophyllia inculta Deng et Kong, 
M. capitata (Munster). Кораллы данного уровня 
достоверно установлены в  мергелях г. Боль-
ничная. Карнийское коралловое сообщество 
представлено склерактиниями видов Volzeia 
badiotica (Volz), V.  subdichotoma (Munster), 
V.  sublaevis (Munster), Protoheterastraea 
konosensis (Kanmera), Pachysolenia primorica 
Iljina. Данное сообщество обнаружено на г. Са-
харная и  также прослеживается в  ряде ор-
ганогенных массивов района. Раннено-
рийское сообщество установлено на  всех 
органогенных массивах Дальнегорского р-на 

и  содержит виды Protoheterastraea konosensis 
(Kanmera), Margasolmilia melnikovae Punina, 
Distichomeandra primorica Punina, D.  attenuate 
Punina. Средненорийское коралловое сообще-
ство обнаружено во всех органогенных масси-
вах, в т.ч. в г. Сахарная. Средненорийское сооб-
щество склерактиний более многочисленное, 
чем предыдущие три сообщества, и представле-
но следующими видами: Gablonzeria kiparisovae 
Punina, G.  krasnovi Punina, G.  dalnegorica 
Pununa, Astraeomorpha crassisepta (Reuss), 
Margasolmilia melnikovae Punina, Pamiroseris 
rectilamellosa (Winkler). Поздненорийское со-
общество склерактиний характеризуется унас-
ледовательностью от  средненорийского сооб-
щества и  включает в  себя виды: Meandrostylis 
tener Punina, Margarosmilia multigranulana 
Melnikova, M.  charlyana (Frech), Gablonzeria 
kiparisovae Punina, G. dalnegorica Pununa. Дан-
ное сообщество обнаружено в  верхней части 
отложений гор Сахарная, Верхний Рудник 
и  Партизанская. Рэтское сообщество корал-
лов многочисленно и  разнообразно по  систе-
матическому составу, представлено видами: 
Retiophyllia buonamici (Stoppany), R.  norica 
(Frech), R.  primorica Punina, Primorodendron 
improvisum Punina, Margarosmilia multigranulana 
Melnikova, Toechastraea plana vesiculosa 
Melnikova, Astraeomorpha crassisepta (Reuss), 
Distichopyllia norica (Frech). Данное сообщество 
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склерактиний встречено в отложениях гор Са-
харная и Верхний Рудник. 

Гора Сахарная расположена на  правом бе-
регу р. Рудная, в  1  км от  русла у  въезда в  г. 
Дальнегорск Приморского края (рис. 1). Мас-
сив г.  Сахарная имеет гребневидную форму. 
Нижняя часть горы сложена алевролитами, 
песчаниками, известняками, известняковы-
ми брекчиями. Собственно органогенная по-
стройка расположена в  верхней части горы 
и  по  фациальным характеристикам опреде-
ляется, как срединно-океанический атолл. 
Происхождение и  условия залегания извест-
няков Дальнегорского р-на освещались иссле-
дователями по-разному. Впервые О. Вейгель 
(Weigel, 1914) на  основе изучения коралло-
вой фауны установил их триасовый возраст 
и  пришел к  выводу об  их рифогенном проис-
хождении. В  1933 г. Г.П.  Воларовичем была 
выделена тетюхинская свита, и  разрез г. Са-
харная являлся ее стратотипическим разрезом. 
Тетюхинская свита была подразделена на  две 
подсвиты, из  которых нижняя, представлен-
ная алевролитами, песчаниками, известняка-
ми, известняковыми брекчиями, диабазами, 
кремнистыми породами (300–1600  м), отно-
силась к ладинскому и карнийскому возрасту. 
Верхняя часть, сложенная органогенными из-
вестняками (370–1800 м), относилась к  кар-
нийскому возрасту. А.С.  Моисеев (1951), из-
учавший коллекцию ископаемых организмов 

по сборам Б.Ю. Бринера и Л.Д. Кипарисовой, 
описал шесть видов кораллов и три вида мол-
люсков, определив возраст отложений как 
карнийский и  ранненорийский. После прове-
дения геологической съемки Ю.Г.  Гурулевым 
отложения тетюхинской свиты стали относить 
к  выдержанным по  простиранию горизонтам 
(Гурулев, Пальгуев, 1964). И лишь в 1980-е гг. 
были получены новые доказательства рифоген-
ной природы известняков (Бурий, Жарникова, 
1981, 1984; Пунина, Краснов, 1983; Пунина, 
1987, 1991, 1996, 1999). Этими исследователя-
ми было установлено, что рифы являются дол-
гоживущими – с анизийского по рэтский век. 
Во  время крупномасштабного геологического 
картирования Дальнегорского р-на в  терри-
генных отложениях, относившихся к  нижней 
части тетюхинской свиты, В.П.  Парняковым 
были обнаружены остатки раннемеловых рас-
тений. В.А.  Красилов и  В.П.  Парняков (1984) 
опубликовали статью, в которой тетюхинскую 
свиту рассматривают как олистостромовый 
комплекс. Идея об  олистостромовой природе 
известняков и  об  их положении в  тектониче-
ском меланже разрабатывалась в  ряде статей 
(Ханчук и др., 1988; Голозубов и др., 1992; Кем-
кин, 2006).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материалом для написания настоящей 

статьи послужили образцы верхнетриасовых 
известняков из  средненорийских отложений 
г. Сахарная Дальнегорского р-на (Сихотэ-
Алинь). Кораллы, описываемые в  данной ра-
боте, собраны автором во время полевых работ 
в 2022 г. Коллекция кораллов представлена че-
тырьмя экземплярами и хранится в музее Даль-
невосточного геологического ин-та (ДВГИ) 
ДВО РАН под № 60. Кораллы изучались тради-
ционными методами полевых палеонтологиче-
ских и  палеоэкологических работ. Камераль-
ное исследование заключалось в  детальном 
изучении и  описании внешней морфологии 
кораллов и их внутреннего строения. Кораллы 
изучались в  поперечных и  продольных шли-
фах, изготовленных в  мастерской по  пробо-
подготовке и  разделению минералов в  ДВГИ 
ДВО РАН. При изучении кораллов применялся 
оптический микроскоп МБС-10 и поляризаци-
онный Leitz Laborlux 12 POL; фотографирова-
ние проводилось при помощи фотоаппарата 
Sony Cyber-shot 10 MP DSC-H-5 и  видеооку-
ляра Toup Cam UCMOS 10.

Рис 1. Схема расположения Дальнегорских органогенных 
известняков.
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ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКОЕ ОПИСАНИЕ
КЛАСС ANTHOZOA 

ОТРЯД SCLERACTINIA 
ПОДОТРЯД CORYPHYLLIINAE

СЕМЕЙСТВО REIMANIPHYLLIDAE MELNIKOVA, 1975

Род Kuhnastraea Cuif, 1976
Kuhnastraea rarа Punina, sp. nov.

Табл. III, фиг. 1–4 

Н а з в а н и е  в и д а  от rarus лат. – редкий.
Г о л о т и п  – ДВГИ, № 43/560; шесть попе-

речных шлифов; Сихотэ-Алинь, Дальнегорский 
р-н, г. Сахарная; обр. № 60; верхний триас, сред-
ненорийский подъярус.

О п и с а н и е .  Колонии кораллов инкрусти-
рующие, цериоидного типа. Высота колоний 
достигает 3  см.  Тип почкования внутричашеч-
ный. Чашечки отделены друг от  друга впади-
ной разной глубины, местами очень глубокой 
(до 1.5  мм), что приводит к  образованию суб-
фацелоидных колоний. Кораллиты с  округло-
шестиугольными очертаниями чашек. Диаметр 
чашек 2–3  мм. Расстояние между центрами 
чашек 2–4  мм. Радиальные элементы – вере-
теновидные септо-косты трех порядков в  ко-
личестве 36–48. Септо-косты первого порядка, 
в количестве 10–12, наиболее утолщенные; чуть 
заостренными концами подходят близко к цен-
тру, почти касаясь друг друга, оконтуривая там 
полое пространство. Септо-косты второго по-
рядка (10–12) чуть короче первых, а  по  толщи-
не примерно одинаковые. Развитые нерегулярно 
септо-косты третьего порядка (12–16) наполовину 
короче и тоньше септо-кост первого порядка. Ми-
кроструктура септо-кост сохранена фрагментами, 
и только у септо-кост первого и второго порядка. 
Представлена она волнистой или зигзагообразной 
линией срединно-септальной плоскости. Боковые 
поверхности септо-кост орнаментированы мел-
кими зернами. Стенка, разделяющая кораллиты, 
представлена тонкой эпитекой. Внутри коралли-
тов имеется парасептотекальная стенка толщиной 
0.5–0.8  мм. Продольное сечение колонии отсут-
ствует, но в поперечном сечении колонии фикси-
руются широкие диссепименты.

С р а в н е н и е .  От  внешне сходного и  близ-
кого вида K. borealis (Smith, 1927, c. 128, табл. 116, 
фиг. 1, 2) отличается меньшими размерами ко-
раллитов, меньшим числом септо-кост. От вида 
K. incrassata (Frech, 1890, с. 30, табл. 18, фиг. 3–6) 
новый вид отличается формой колоний и боль-
шим числом септо-кост. Описываемый вид 

близок K. decussata (Reuss, 1854, с. 99, табл. 13, 
фиг. 2, 3; Cuif, 1976, c. 78, табл. 3, фиг. 1–6, рис. 3) 
формой колоний, отличается меньшим диаме-
тром кораллитов и меньшим числом септо-кост. 
От K. cowichanensis (Clapp, Shimmer, 1911, c. 429, 
табл. 5, фиг. 3; табл. 7, фиг. 4) при схожих раз-
мерах кораллитов отличается меньшим числом 
септо-кост.

М а т е р и а л .  Четыре колонии из  типового 
местонахождения. 

* * *
Автор выражает благодарность и признатель-
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О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  I I I
Фиг. 1–4. Кuhnastraea rara sp. nov.: 1–3 – голотип ДВГИ ДВО РАН, № 43/560: 1 – продольное и попереч-
ное сечение колонии; 2 – фрагмент поперечного сечения кораллита: в  центре септо-косты с  волнистой 
срединно-септальной плоскостью; 3 – поперечное сечение кораллита, внутричашечное почкование; 4 – экз. 
№ 43/562, поперечное сечение кораллита, септо-косты первого и второго порядка; Сихотэ-Алинь, Дальне-
горский р-н, г. Сахарная; верхний триас, средненорийский подъярус; сборы Т.А. Пуниной. 

A New Species of Scleractinia from the Triassic Limestones of Sikhote-Alin
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Coral of the genus Kuhnastraea Cuif, 1976, a new species of scleractinians from the Upper Triassic deposits of 
Sikhote-Alin was established. This genus includes the species K. decussata (Reuss, 1854), K. incrassata (Frech, 
1890), K. cowichaenensis (Clapp et Shimmer, 1911), K. borealis (Smith, 1927) and K. rara sp. nov.
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Обсуждается тоарский вид Simpsonibelus dorsalis (Phillips), впервые установленный за  пределами 
Западной Европы. Единичный ростр этого вида белемнитов найден в глинистом флише (не in situ) 
верхнетаврической (яманской) свиты оврага Яман, расположенного в  окрестностях с. Прохладное 
в южной части Крымского п-ова. На основе ревизии и обобщения имеющихся данных по раннеюрским 
белемнитам Крыма установлено, что стратиграфические интервалы, к  которым здесь приурочены 
их находки (нижний плинсбах, верхи нижнего тоара  – верхний тоар), приходятся на  фазы макси-
мального таксономического разнообразия раннеюрских белемнитов в европейских морях. В качестве 
наиболее вероятного времени для миграции S. dorsalis (Megateuthididae) на крымскую окраину океана 
Тетис рассматривается середина хрона Bifrons (субхрон Fibulatum) раннего тоара.
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ВВЕДЕНИЕ
На территории Крымского п-ова выходы ниж-

неюрских отложений приурочены к  южной его 
части и  изучались многими геологами. Эти от-
ложения относительно слабо охарактеризованы 
ископаемыми остатками организмов, которые 
к тому же крайне неравномерно в них распределе-
ны, что оставляет вопросы определения возраста 
отдельных интервалов разреза далекими от окон-
чательного решения. Нижняя юра представле-
на здесь в  двух тектонически обособленных зо-
нах – Горнокрымской и Лозовской, разделенных 
субширотным Бодракским разломом. В  бассейне 
р. Бодрак (восточная часть Бахчисарайского р-на) 
в пределах Горнокрымской зоны (к югу от Бодрак-
ского разлома) она сложена песчаниками ченк-
ской и  флишем верхнетаврической (яманской) 
свит, которые вместе с  нижнетаврической сви-
той объединяются в таврическую серию (верхний 

триас – низы средней юры). Интерпретация при-
роды нижнеюрских отложений Лозовской зоны 
у исследователей крайне неоднозначна. Согласно 
одной точке зрения, в Лозовской зоне нижнеюр-
ские отложения повсеместно представляют собой 
стратифицированную толщу, преимущественно 
сложенную эскиординской свитой, или серией. 
Наиболее полное обоснование такой трактовки 
дано в  работах Д.И.  Панова с  соавт. (1994, 2004, 
2009), в соответствии с которой нижняя часть раз-
реза нижней юры в Лозовской зоне долины р. Бод-
рак выражена мендерской глинистой толщей эски-
ординской свиты (верхний синемюр – плинсбах), 
которая к северо-западу, в районе гряды Конско-
го, согласно перекрывается джидаирской свитой 
(тоар – нижний аален). По другой точке зрения, 
эскиординская свита/серия в пределах Лозовской 
зоны представляет собой тектонический меланж – 
сильно перетертый глинистый матрикс с большим 
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количеством глыб разного размера и возраста (Ко-
роновский, Милеев, 1974; Юдин, 1993, 2011; Ми-
леев и  др., 2009; Ипполитов и  др., 2015; Зайцев, 
2021; Зайцев, Ипполитов, 2023).

Верхнетриасовые и  нижнеюрские отложения 
содержат достаточно разнообразный комплекс 
окаменелостей. Среди них в литературе отмечают-
ся фораминиферы, двустворки, головоногие мол-
люски (наутилоидеи, аммоноидеи, белемноидеи), 
брахиоподы, морские лилии, а  также спорово-
пыльцевые комплексы. Указанные окаменело-
сти описаны с различной степенью детальности. 
По сравнению с другими лучше всего монографи-
чески исследованы аммониты и брахиоподы. Дру-
гие группы по числу видов и экземпляров играют 
крайне незначительную роль и  представлены 
подчас настолько фрагментарным материалом, 
что определение его почти невозможно. Следует 
отметить, что многие упоминаемые в литературе 
окаменелости не изображены.

В  районе учебной геологической практики 
в восточной части Бахчисарайского р-на из года 
в год в течение многих десятилетий студентами 
и преподавателями разных вузов вновь и вновь 
осматриваются обнажения и  производятся но-
вые расчистки. Тем не  менее, единого мнения 
о стратиграфическом объеме и строении нижне-
юрских отложений не существует. Дополнитель-
ные трудности создает значительная фациальная 

изменчивость и  недостаточная обнаженность 
пород, затрудняющая стратиграфическую ин-
терпретацию находок окаменелостей.

Одной из наименее изученных групп ископае-
мых таврической серии и эскиординской свиты/
серии являются белемниты. В настоящей рабо-
те обобщены и  проанализированы имеющиеся 
сведения о находках белемнитов в нижней юре 
Крымского п-ова. Все эти находки приуроче-
ны к сравнительно небольшому участку Горно-
го Крыма (рис. 1, а). Приведено описание вида 
Simpsonibelus dorsalis (Phillips, 1867), впервые 
обнаруженного за пределами Западной Европы.

ОБЗОР ПРЕДШЕСТВУЮЩИХ 
ИССЛЕДОВАНИЙ БЕЛЕМНИТОВ

В  сланцах таврической серии (верхнетаври-
ческая свита) у  с. Верхоречье М.В.  Муратовым 
был найден небольшого размера ростр непол-
ной сохранности, “едва заметно веретеновид-
ный”, который описан позднее как Nannobelus? 
pavlowiensis sp. nov. (Меннер, Эрлангер, 1954, 
с. 230, табл. I, фиг. 1–4, рис. 3). Ростр необычен 
тем, что имеет многочисленные борозды – длин-
ную спинную борозду, идущую от  края ростра, 
короткую альвеолярную брюшную, а также пар-
ные спинно-боковые и брюшно-боковые бороз-
ды. Авторы вида отметили, что по  количеству 
борозд он резко отличается от других видов рода 

Рис. 1. Места находок обсуждаемых в статье белемнитов – (а), фотография разреза глинистого флиша верхнетаврической 
(яманской) свиты в овраге Яман с отмеченным участком, в осыпи которого обнаружен описываемый ростр (б): 1 – карьер 
Лозовое на правобережье р. Салгир в окрестностях г. Симферополь; 2 – Греческий (старый Курцовский) карьер на южной 
окраине г. Симферополь; 3 – балка Волковская на левом берегу р. Альма; 4 – Аммонитовый овраг в районе с. Трудолюбов-
ка; 5 – северный склон горы Патиль (Татьянина горка) в районе с. Трудолюбовка; 6 – северный склон горы Большой Кер-
мен; 7 – юго-западный и юго-восточный склоны горы Шелудивая в районе с. Прохладное; 8 – овраг Яман в окрестностях 
с. Прохладное. Территория Горного Крыма окрашена серым цветом.
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Nannobelus: “наличие же бороздок почти на всем 
протяжении ростра настолько резко отделяет 
описываемый белемнит от  всех до  настояще-
го времени известных форм, что наиболее пра-
вильным было бы выделение его в обособленный 
род, близкий к  Nannobelus, но  отличающийся 
от  последнего рядом прогрессивных призна-
ков, сближающих его с  Megateuthis или даже 
с Belemnopsinae. Однако крайняя ограниченность 
материала, не  позволяющая судить об  устой-
чивости перечисленных признаков, заставляет 
пока воздерживаться от  установления нового 
рода” (Меннер, Эрлангер, 1954, с. 232). Следует 
отметить, что у  Nannobelus (Passaloteuthididae) 
борозды обыкновенно отсутствуют, лишь бо-
ковые полосы могут быть развиты в  виде двух 
слабо выраженных субпараллельных депрессий. 
На  гладкую поверхность ростра у  представите-
лей рода Nannobelus ссылался и Г.Я. Крымгольц 
(1965), усомнившийся в правильности определе-
ния родовой принадлежности рассматриваемо-
го экземпляра. В  описании находки приведены 
также другие характеристики, которые заставля-
ют в принципе отказаться от идеи рассмотрения 
ее принадлежности к  “настоящим” белемнитам 
(белемнитидам): очень грубая радиальная струк-
тура, видимая на  поперечных изломах ростра 
и  переходящая в  неправильную зернистость 
стенки,  – это признаки аулакоцератид, послед-
ние представители которых, по  данным Н. Ма-
риотти с соавт. (Mariotti et al., 2021), могут быть 
встречены в  нижней юре. К  аулакоцератидам 
рассматриваемый ростр отнесен также А.П. Ип-
политовым (Ипполитов и др., 2009). 

Первое описание и  изображение белемни-
та из  нижней юры Крыма содержится в  работе 
Г.Я.  Крымгольца и  А.И.  Шалимова (1961, с.  81, 
табл., фиг. 6). Единственный довольно крупный 
хорошей сохранности ростр Megateuthis rhenana 
(Oppel), описанный этими авторами под родовым 
названием Mesoteuthis Lissajous, 1915 (младший 
субъективный синоним Megateuthis Bayle, 1878 
(Doyle, 1992; Dzyuba et al., 2015; и др.)), был обна-
ружен на левом берегу р. Альма в балке Волковская 
(рис. 1, а) в 0.5 км от устья в глинистых сланцах 
эскиординской свиты вместе с  позднетоарски-
ми аммонитами зоны Thouarsense: Grammoceras 
subquadratum Buckman, G.  cf.  thouarsense 
(d’Orbigny) и G. saemanni (Dumortier).

Ростр “неплохой сохранности”, определенный 
как Dactyloteuthis cf. attenuata Ernst, описан и изо-
бражен Д.П.  Найдиным (1964, с.  67, рис.  1). Он 
небольшого размера и  относительно короткий, 

был найден в  прослое алевролитов таврической 
серии, вскрытом в  основании юго-западного 
склона горы Шелудивая в  районе с. Прохладное 
(рис. 1, а). Найдин отметил, что изученный ростр 
обладает очень резко выраженной брюшной бо-
роздой, глубокой и  узкой вблизи его вершины, 
однако не  исключал возможности вторичного 
углубления вследствие эрозии первоначально 
неглубокой бороздки. По  мнению В.А.  Густо-
месова (1967), определение этой находки нужно 
пересмотреть. С таким заключением следует пол-
ностью согласиться, учитывая, что ростр имеет 
цилиндро-коническую спереди и  коническую 
при рассмотрении сбоку форму и  в  своей верх-
ней лучше сохранившейся части характеризует-
ся близким к  округлому поперечным сечением. 
Отмеченные особенности не  отвечают диагно-
стическим признакам рода Dactyloteuthis. Верх-
ние слои ростра существенно разрушены вбли-
зи брюшной борозды, что без дополнительного 
материала не  позволяет сделать обоснованное 
заключение о  его таксономической принадлеж-
ности. Судя по  размеру и  форме ростра, нали-
чию привершинной брюшной борозды, а  также 
с учетом привершинных бороздок на его боковых 
сторонах, которые Найдиным (1964) описыва-
ются как мелкие и широкие, белемнит наиболее 
близок к роду Odontobelus (тоар – нижний аален). 
Так же, как и Megateuthis, упомянутый выше, этот 
род входит в  состав семейства Megateuthididae 
(Dzyuba et al., 2015; и др.). Из таврической серии, 
обнажающейся в районе с. Трудолюбовка (более 
точное местонахождение не известно), Найдиным 
(1964, с. 68, рис. 2) описан и изображен еще один 
экземпляр, который также явно принадлежит 
к  мегатеутидидам. Этот экземпляр представлен 
обломком нижней половины ростра и был услов-
но определен как Passaloteuthis (?) sp. Отметим, 
что именно с  таким условным его определени-
ем согласился также Густомесов (1967). Однако 
от  представителей рода Passaloteuthis и  в  целом 
семейства Passaloteuthididae этот ростр отличается 
хорошо развитыми спинно-боковыми бороздами 
и присутствием (хотя и слабо выраженной) при-
вершинной брюшной борозды. По  сравнению 
с  формой, обнаруженной в  районе с. Прохлад-
ное, рассматриваемый ростр заметно сжат с боков 
и, по всей видимости, представляет иной вид (или 
даже иной род) мегатеутидид. 

По  данным Густомесова (1967), белемни-
ты эскиординской свиты в  районе с. Трудолю-
бовка встречаются в  органогенных известняках 
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на северном склоне горы Патиль 1, а также в “пес-
чаниках и  конгломератах” (по-видимому, под-
разумевались известняковые конгломерато-
брекчии) в  правом борту Аммонитового оврага 
вблизи самого села (рис.  1, а). Ростры с  трудом 
извлекаются из  твердой породы. На  основе из-
ученного материала, собранного в  основном 
в  известняках на  горе Патиль, был сделан вы-
вод, что в  свите распространен единственный, 
и он же – один из наиболее архаичных видов рода 
Passaloteuthis – P. kamkinae Gustomesov (Густоме-
сов, 1967, с. 121, табл. I, фиг. 1–7, 9–13, 15, 16), 
находки которого представлены 11 экземпляра-
ми (рострами неполной сохранности и  их фраг-
ментами). Отмечено большое сходство этого вида 
с  P. armata (Dumortier)  – плинсбахским видом 
(Weis et al., 2018), который считался Густомесо-
вым (1967) позднесинемюрским. На  этом осно-
вании, а  также с  учетом известных ранее нахо-
док аммонита Echioceras raricostatum (v. Zieten) 
позднесинемюрского (лотарингского) возраста 
в  известняках эскиординской свиты на  север-
ном склоне горы Патиль (Казакова, 1962) было 
сделано заключение о  позднесинемюрском воз-
расте Passaloteuthis kamkinae. Следует отметить, 
что позднее из известняковых глыб рассматрива-
емого района был указан большой комплекс как 
позднесинемюрских (Татьянина горка, северный 
склон горы Патиль), так и  раннеплинсбахских 
(Аммонитовый овраг) аммонитов (Зайцев, 2021). 
Учитывая плинсбахско–раннетоарский возраст-
ной диапазон рода Passaloteuthis (Weis et al., 2018; 
и др.), следует предположить, что вид P. kamkinae 
не  древнее плинсбаха, что расходится с  данны-
ми по аммонитам с Татьяниной горки. Ипполи-
товым (Ипполитов и  др., 2015) этот вид отнесен 
к роду Nannobelus, однако это вряд ли оправдано, 
поскольку ростр последнего относительно короче 
и более конический. Помимо аммонитов и белем-
нитов, сообщалось также о находках в известня-
ках горы Патиль позднесинемюрских криноидей 
(Кликушин, 1988), синемюрско–плинсбахских 
спириферидных брахиопод (Комаров и др., 2014), 
а в средней и верхней частях разреза – плинсбах-
ских брахиопод (Славин, 1986). По-видимому, 
для обоих местонахождений P.  kamkinae может 
служить индикатором нижнего плинсбаха. Раз-
рез известняков Аммонитового оврага сопостав-
лен Б.А. Зайцевым (2021) по аммонитам с погра-
ничным интервалом зон Jamesoni–Ibex нижнего 
плинсбаха.
1	Местонахождение известно также как “Татьянина горка” 

(Ипполитов и др., 2015; Зайцев, 2021).

Из  верхнетаврической свиты описан и  изо-
бражен вид Acrocoelites quenstedti (Oppel) (Гу-
стомесов, 1967, с. 124, табл. I, фиг. 8: Mesoteuthis 
quenstedti auct.), найденный на  юго-восточном 
склоне горы Шелудивая (район с. Прохладное) 
(рис. 1, а) и представленный одним ростром хо-
рошей сохранности. Данный вид мегатеутидид 
известен из верхов верхнего тоара и нижнего аа-
лена (Doyle, 1990; Schlegelmilch, 1998; и др.).

Итоги начального этапа исследований отра-
жены в  справочнике, посвященном головоно-
гим моллюскам юры Украины (Парышев, Ники-
тин, 1981), в котором приведены названия всех 
раннеюрских белемнитов, найденных в Крыму, 
опубликованы их изображения и данные о стра-
тиграфическом распространении.

В окрестностях г. Симферополь в глыбах из-
вестняков красно-бурого цвета были обнаруже-
ны многочисленные ростры белемнитов (Дехтя-
рева и др., 1978; Ипполитов и др., 2008; Зайцев, 
Ипполитов, 2015). В первой из работ (Дехтярева 
и  др., 1978) указан только перечень пяти так-
сонов, определенных по  сборам в  карьере близ 
с. Петропавловка; описание и  изображение их 
не приводятся. Возраст вмещающих отложений 
авторами трактуется как тоарский. Более об-
ширные списки таксонов содержатся в  осталь-
ных двух работах, в  которых определения бе-
лемнитов выполнены Ипполитовым. В этих же 
работах приведены сведения по аммонитам. 

Так, на основе изучения 625 экз., собранных 
в карьере Лозовое, расположенном на правобе-
режье р. Салгир в  верховьях Симферопольско-
го водохранилища (рис. 1, а), в глыбе вишнево-
красных криноидных известняков установлен 
богатый комплекс тоарских белемнитов, на-
считывающий 20 видов, относящихся к  родам 
Acrocoelites, Odontobelus (= A. (Odontobelus) 
auct.), Megateuthis (в т.ч. Mesoteuthis, указан-
ный в  качестве отдельного рода), Brevibelus 
(Megateuthididae), Rhabdobelus (Hastitidae), 
“Catateuthis” (Passaloteuthididae) и  Holcobelus 
(Holcobelidae) (Ипполитов и  др., 2008). Назва-
ния видов в большинстве случаев не приводятся. 
Перечислены и  изображены Odontobelus ernsti 
(Schlegelmilch), O. curtus (d’Orbigny), Acrocoelites 
stimulus (Dumortier) [= A. subtenuis (Simpson) по: 
Doyle, 1990], Rhabdobelus aff. exilis (d’Orbigny) 
и R. serpulatus (Quenstedt). 

В  Греческом (старом Курцовском) карье-
ре, расположенном на  южной окраине г. Сим-
ферополь (рис.  1, а), на  основе исследования 
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72  экз. установлено два комплекса белемнитов 
(Зайцев, Ипполитов, 2015). В первый комплекс 
входят Passaloteuthis aff. ima (Lang), Nannobelus 
delicatus (Simpson) =? N.  demissus (Simpson) 
и Coeloteuthis sp. juv. (Passaloteuthididae), во вто-
рой  – Bairstowius scolops (Simpson) (Hastitidae), 
“Coeloteuthis” oravica (Činčurová) sensu Weis et 
Thuy, Passaloteuthis cf. cuspidata (Simpson) (отне-
сен Ипполитовым к роду Nannobelus). В осыпи 
найден также фрагмент привершинной части 
ростра, принадлежащий представителю рода 
Gastrobelus и определенный как G. cf. teres (Stahl) 
(Passaloteuthididae). Виды рода Nannobelus 
и Passaloteuthis cf. cuspidata не изображены. Сто-
ит отметить довольно большое сходство P.  aff. 
ima с видом P. kamkinae Gustomesov, установлен-
ным в Крыму и рассмотренным выше. Представ-
ляется, что это один и тот же вид. Состав обоих 
белемнитовых комплексов указывает на пригра-
ничные синемюрско–плинсбахские отложения. 
Однако в них присутствуют и сугубо плинсбах-
ские (Bairstowius scolops) или плинсбахско–ниж-
нетоарские таксоны (Passaloteuthis, Gastrobelus) 
(Schlegelmilch, 1998; Doyle, 2003; Weis et al., 2018; 
и др.), в связи с чем вмещающие отложения сле-
дует отнести к  низам плинсбаха. Такое мнение 
в целом подтверждает выводы, сделанные Иппо-
литовым, за  исключением интерпретации воз-
раста ростра Gastrobelus, который условно был 
отнесен к виду G. teres, характерному для верх-
него плинсбаха. С той же степенью условности 
обнаруженный экземпляр сопоставим с  видом 
G. ventroplanus (Voltz), характерным для погра-
ничных нижне-верхнеплинсбахских отложений 
Европы (Weis et al., 2018; и др.). Наличие в раз-
резе нижнего плинсбаха не противоречит и дан-
ным по аммонитам (Зайцев, Ипполитов, 2015). 

Также Ипполитовым (Ипполитов и др., 2015) 
определены и изображены обнаруженные на се-
верном склоне г. Большой Кермен (рис.  1, а) 
в коричнево-красных пелитоморфных известня-
ках позднетоарские белемниты Odontobelus ernsti, 
O. curtus, Dactyloteuthis levidensis (Simpson) sensu 
Schlegelmilch (Megateuthididae) и  Rhabdobelus 
exilis (Hastitidae). Изображенный под названием 
D. levidensis (Ипполитов и др., 2015, фототабл. 1, 
фиг. 1) ростр, как и экземпляр, с которым он отож-
дествляется (Schlegelmilch, 1998, табл. 11, фиг. 4), 
производит впечатление слабо охарактеризован-
ной привершинными бороздами разновидности 
D. incurvata (v. Zieten), в связи с чем требуется це-
ленаправленное исследование пределов измен-
чивости последнего вида. В той же работе указан 
комплекс белемнитов позднетоарско-ааленского 

облика из упомянутого выше местонахожде-
ния Татьянина горка, расположенного в долине 
р. Бодрак к югу от с. Трудолюбовка, из мендерской 
толщи, вмещающей глыбу известняков поздне-
синемюрско-плинсбахского возраста. Это виды: 
Megateuthis (= Mesoteuthis auct.) spp. (15  экз.), 
Holcobelus ex gr. tschegemensis (Krimholz) (3 экз.) 
и Rhabdobelus aff. exilis (1 экз.). Белемниты най-
дены в  непосредственной близости к  глыбовым 
известнякам. Приведены изображения и сделано 
заключение о  меланжевой природе эскиордин-
ской свиты. 

Как показывает проведенный анализ, уста-
новленное таксономическое разнообразие ран-
неюрских белемнитов относительно невелико, 
за исключением раннеплинсбахского и поздне-
тоарского комплексов. В  большей части ниж-
ней юры находки редки или вовсе отсутствуют. 
Конкретные уровни сбора в разрезах некоторых 
из них точно не известны. Много вопросов вы-
зывает и правильность определения ряда из них. 
Представляется уместным процитировать двух 
выдающихся исследователей головоногих мол-
люсков юры, писавших о крымских белемнитах: 
“Редкость нахождения белемнитов и отсутствие, 
иногда, другой фауны заставляют стремиться 
использовать каждую крупицу имеющегося ма-
териала, несмотря на  его обычно очень сквер-
ную сохранность” (Крымгольц, 1931, с. 3); “Вви-
ду бедности окаменелостями таврической серии 
каждая находка органических остатков и ее из-
учение представляют интерес, позволяют более 
определенно судить о  возрасте и  расчленении 
серии в каждом конкретном районе” (Густоме-
сов, 1967, с. 121). 

Особый интерес представляют окаменелости, 
места находок которых и систематический статус 
точно известен, т.к. они позволяют более обо-
снованно судить о возрасте и расчленении отло-
жений. В 2021 г. во время прохождения учебной 
геологической практики в восточной части Бах-
чисарайского р-на Крыма студентом НИУ Бел-
ГУ А.Ю. Давыдовым был найден ростр белемни-
та, описание которого приводится ниже.

СИСТЕМАТИЧЕСКОЕ ОПИСАНИЕ
СЕМЕЙСТВО MEGATEUTHIDIDAE SACHS ET NALNJAEVA, 

1967

Род Simpsonibelus Doyle, 1992
Simpsonibelus dorsalis (Phillips, 1867)

Belemnites dorsalis: Phillips, 1867, с. 58, табл. 10, фиг. 24. 
Simpsonibelus dorsalis: Doyle, 1992, с.  54, табл.  20, фиг. 

11–16; табл. 21, фиг. 8 (cum syn.).
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Л е к т о т и п   – музей естественной истории 
Оксфордского университета, экз. OUM № J15203 
(Phillips, 1867, табл. 10, фиг. 24, l’); Северный Йор-
кшир, залив Солтвик возле Уитби; верхний лейас 
(предположительно, битуминозные сланцы под-
зоны Falciferum); обозначен в: Riegraf et al. (1984).

О п и с а н и е  (рис. 2). Ростр небольшого раз-
мера, вытянутый, цилиндро-конической спе-
реди формы с  субверетеновидным, несколько 
асимметричным профилем и умеренно удлинен-
ной привершинной частью (рис.  2, а–г). При-
вершинные спинно-боковые и брюшная бороз-
ды хорошо выраженные, они немного углублены 
за  счет выщелачивания. Поперечное сечение 
имеет округленно-субчетырехугольную форму, 
сжато в спинно-брюшном направлении на всем 
протяжении ростра. Вершина альвеолы заметно 
смещена к брюшной стороне.

Р а з м е р ы  в   м м  и   и х  с о о т н о ш е н и я 2 . 
ДУ ПА СБ ББ ПА/СБ ×100% ББ/СБ ×100%
48.5 42.3 7.3 8.5 580 116

С р а в н е н и е . От  других видов рода 
Simpsonibelus  – S.  expansus (Simpson, 1855) и 
S.  lentus (Simpson, 1855)  – хорошо отличается 
сжатым в  спинно-брюшном направлении по-
перечным сечением, по  сравнению с  S. lentus 
к тому же в меньшей степени удлинен. 

З а м е ч а н и я . Ввиду неполной сохранно-
сти альвеолярной части ростра не  представляет-
ся возможным узнать, имелась  ли у  изученного 
белемнита на  спинной стороне короткая сре-
динная альвеолярная борозда, развитие которой 
отмечалось для отдельных экземпляров описы-
ваемого вида (Phillips, 1867; Doyle, 1992). Сжатие 
ростра в  спинно-брюшном направлении крайне 
редко наблюдается у  представителей семейства 
Megateuthididae, и  поэтому изученный экзем-
пляр, несмотря на  некоторую его деформацию, 
легко определим до  вида. Представители рода 
Simpsonibelus (тоар  – ранний аален) известны 
в Западной Европе и Восточной Гренландии, тог-
да как вид S. dorsalis ранее достоверно был установ-
лен только в Англии и Южной Германии (Phillips, 
1867; Riegraf et al., 1984; Doyle, 1991, 1992; Rita et 
al., 2021). Данная находка указывает на погранич-
ные нижне-верхнетоарские отложения 3. В Англии 
2	 Производились замеры установленной (сохранившейся) 
длины ростра (ДУ), длины послеальвеолярной части (ПА), 
диаметра спинно-брюшного у вершины альвеолы (СБ), ди-
аметра бокового у вершины альвеолы (ББ).
3	 В  настоящей работе принято двучленное деление тоар-
ского яруса (века).

S. dorsalis наиболее многочисленен и имеет мак-
симальный диапазон стратиграфического рас-
пространения (Doyle, 1990, 1992). Установлено, 
что с  момента его первого появления в  хроне 
Serpentinum, после крупного тоарского океаниче-
ского аноксидного события (T-OAE), далее чис-
ленность этого вида здесь неуклонно нарастала, 
что привело к его доминированию в сообществах 
белемнитов, особенно в  хроны Bifrons–Variabilis 
(De Baets et al., 2021). Между тем, в Южной Герма-
нии этот вид известен из очень узкого интервала – 
подзоны Fibulatum зоны Bifrons, при этом опреде-
лен по 40 экз. (Riegraf et al., 1984). В связи с этим 
представляется правомерным предположить, что 
именно в субхрон Fibulatum S. dorsalis максималь-
но расширил свой ареал. Соответственно, доволь-
но вероятно, что и на крымскую окраину океана 
Тетис этот вид проник в то же время.

Следует согласиться с П. Дойлем (Doyle, 1992) 
в  том, что “Mesoteuthis dorsalis Phill.” из  тоара 
местонахождения Черек Безингиевский на  Се-
верном Кавказе (Крымгольц, 1931, с. 18, табл. 1, 
фиг. 9–11), скорее всего, принадлежит предста-
вителю рода Hastites (сем. Hastitidae). Близкие 
к субверетеновидным по форме ростры, описан-
ные под этим названием, сжаты с боков и пол-
ностью лишены борозд. 

Р а с п р о с т р а н е н и е . Нижний–верхний 
тоар, подзона Falciferum зоны Serpentinum  – 
зона Dispansum Англии; нижний тоар, подзо-
на Fibulatum зоны Bifrons Южной Германии 
и предположительно тот же стратиграфический 
интервал в Крыму.

Рис. 2. Simpsonibelus dorsalis (Phillips, 1867), экз. ГЕОХРОН 
2097/2: а – поперечное сечение у переднего края, б – вид 
с  правой стороны, в  – вид с  брюшной стороны, г  – вид 
с  левой стороны; Юго-Западный Крым, окрестности 
с.  Прохладное, правый борт оврага Яман; верхнетавриче-
ская (яманская) свита, осыпь.
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М а т е р и а л . Экз. ГЕОХРОН, № 2097/2; 
Крым, окрестности с. Прохладное, правый борт 
приустьевой части оврага Яман в  области раз-
вития глинистого флиша верхнетаврической 
(яманской) свиты в  верхней части осыпи, не-
далеко от коренных выходов с выразительными 
складками подводного оползания (рис.  1, а,  б); 
сб. А.Ю.  Давыдова, 2021 г.; хранится в  ЦКП 
“Коллекция ГЕОХРОН” при Ин-те нефтегазо-
вой геологии и геофизики им. А. А. Трофимука 
СО РАН (ИНГГ СО РАН, Новосибирск).

ОБСУЖДЕНИЕ И ВЫВОДЫ
Как следует из  приведенного выше анали-

за результатов предшествующих исследований, 
в  нижней юре Крыма имеется только два ин-
тервала, более или менее охарактеризованных 
белемнитами: это нижний плинсбах (наиболее 
вероятен интервал аммонитовых зон Jamesoni–
Ibex) и  верхи нижнего  – верхний тоар при 
двухчленном делении последнего (рис. 3). При-
мечательно, что именно на  эти стратиграфиче-
ские интервалы приходятся фазы максимально-
го таксономического разнообразия раннеюрских 
белемнитов в  европейских морях, для которых 
они в  целом известны с  геттанга (Dera et al., 
2016). Следующие в  юре крупные фазы дивер-
сификации данной группы головоногих автора-
ми упомянутой работы отмечаются для раннего 
байоса и  оксфорда. Предположено, что дивер-
сификации белемнитов могла способствовать 
умеренно-теплая температура морской воды, что 
положительно сказывалось на скорости их мета-
болизма, смены популяций и темпах эволюции. 

За  исключением семейства Holcobelidae (род 
Holcobelus) из  подотряда Belemnopseina, все 
остальные установленные в Крыму таксоны при-
надлежат подотряду Belemnitina, преимуществен-
но семействам Passaloteuthididae и Megateuthididae. 
Несмотря на относительно большое число находок 
белемнитов в тоаре, пока нет явных свидетельств 
того, что возобновление массового заселения 
крымской окраины океана Тетис белемнитами 
могло быть связано с  распространением в  морях 
Центральной и  Северо-Западной Европы анок-
сидных обстановок, обусловленных T-OAE в кон-
це хрона Tenuicostatum – начале хрона Serpentinum. 
Например, именно в  это время впервые произо-
шло массовое заселение белемнитами арктиче-
ских морей, что, как предполагается, могло быть 
связано с  резким сокращением привычного для 
них источника питания (бентосных организмов) 
в европейских морях (Dzyuba et al., 2015). 

Впервые определенный с  территории Крыма 
вид Simpsonibelus dorsalis пополняет палеонто-
логическую характеристику верхнетаврической 
(яманской) свиты. По  результатам проведенных 
исследований, в  т.ч. по  анализу известных ме-
стонахождений S. dorsalis, сделан вывод, что наи-
более вероятным временем для миграции вида 

Рис.  3. Стратиграфические диапазоны таксонов белем-
нитов, известных в  нижней юре Крыма. Составлено 
по  многочисленным источникам (см. текст). Для таксо-
нов с  неясным стратиграфическим положением диапа-
зоны показаны с  учетом данных по  их распространению 
в  европейских разрезах (тонкие линии). Серым цветом 
выделен интервал, соответствующий крупному тоарскому 
океаническому аноксидному событию (T-OAE), наиболее 
драматически сказавшемуся на  биоте морей Центральной 
и Северо-Западной Европы. Н. – нижний, В. – верхний.
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на крымскую окраину океана Тетис был субхрон 
Fibulatum (середина хрона Bifrons) раннего тоара.

* * *
Авторы благодарны Д.Б. Гуляеву и В.В. Мит-

та за ценные замечания и комментарии, позво-
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Review of Early Jurassic Belemnites of Crimea with a Description of the First Finding 
of Toarcian Representative of the Genus Simpsonibelus (Megateuthididae)

O. S. Dzyuba1, V. N. Komarov2, A. V. Ovchinnikov3

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

2Sergo Ordzhonikidze Russian State University for Geological Prospecting, Moscow, 117997 Russia
3Belgorod State National Research University, Belgorod, 308015 Russia

The Toarcian species Simpsonibelus dorsalis (Phillips), first established outside Western Europe, is discussed. 
A  single rostrum of this belemnite species was found in the clay flysch (not in situ) of the Upper Taurian 
(Yaman) formation of the Yaman ravine located in the vicinity of the village of Prochladnoe in the southern 
part of the Crimean Peninsula. Based on the revision and overview of the available data on the Lower Jurassic 
belemnites of the Crimea, it was found that the stratigraphic intervals to which their records are confined (Lower 
Pliensbachian, uppermost Lower Toarcian–Upper Toarcian) fall on the phases of the maximum taxonomic 
diversity of Early Jurassic belemnites in European seas. The mid-Bifrons chron (Fibulatum subchron) of early 
Toarcian appears to have been the most likely time for the migration of the S. dorsalis (Megateuthididae) to the 
Crimean margin of the Tethys Ocean.

Keywords: Lower Jurassic, Toarcian, belemnites, Crimea, European paleobasins
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раннебайосские Leptosphinctes. Приведено описание микроконха L. (Kubanoceras) bolshensis sp. nov. 
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делены как L. (Leptosphinctes) cf. garnieri Pavia; голотип этого вида происходит из подзоны Blagdeni 
зоны Humphriesianum нижнего байоса Франции. Новые данные важны для понимания начального 
этапа становления сем. Perisphinctidae.
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ВВЕДЕНИЕ
Аммониты рода Leptosphinctes, понимаемого 

исследователями в  настоящее время в  объеме 
подродов Leptosphinctes Buckman, 1920 (макро-
конхи) и  Kubanoceras Kakhadze et Zessashwili, 
1955 [= старший субъективный синоним назва-
ния Cleistosphinctes Arkell, 1957] (микроконхи), 
характеризуют узкий стратиграфический ин-
тервал в кровле нижнего – нижней части верх-
него байоса. Однако широкое географическое 
распространение видов этого рода  – Западная 
и  Центральная Европа, Крым, Кавказ, Цен-
тральная Азия, Индонезия, Северная и Южная 
Америка (Énay, Howarth, 2019), обусловливает 
его важность для биостратиграфии и  корреля-
ции. Кроме того, род Leptosphinctes является ти-
повым для подсемейства Leptosphinctinae Arkell, 
1950, древнейшего в  обширном семействе 
Perisphinctidae Steinmann, 1890; семейство ха-
рактеризует громадный интервал геологическо-
го времени, от верхов раннего байоса по ранний 
кимеридж включительно.

Сведения о  раннебайосских Leptosphinctes 
северо-западной окраины океана Тетис 
(Средиземноморско-Кавказской провинции) 

довольно скудны. Из  западноевропейских раз-
резов в  бинарной номенклатуре опубликова-
но всего три вида этого рода на  типовом мате-
риале из  Франции (Pavia, 1973, 1983). Позднее 
один из  этих видов определен из  байоса Испа-
нии (Fernández-López, 1985), другой – из байоса 
Венгрии (Galácz, 2012). Все три вида, описанные 
по макроконхам – L. (Leptosphinctes) festonensis 
Pavia, 1973, L. (L.) garnieri Pavia, 1973, L. (L.) 
chaudonensis Pavia, 1983, в итоге оказались тран-
зитными для самых верхов нижнего байоса (зона 
Stephanoceras humphriesianum) – низов верхнего 
байоса (зона Strenoceras niortense).

Первые представители рода Leptosphinctes 
были описаны из байоса Северного Кавказа бо-
лее века назад (Затворницкий, 1914); в последу-
ющем данные уточнялись и дополнялись (Кахад-
зе, Зесашвили, 1955, 1956; Безносов, Михайлова, 
1981; Безносов, Митта, 1993, 1998; Митта, 2021а; 
Mitta, 2021, 2024). Во  всех указанных публика-
циях описаны исключительно позднебайосские 
представители рода Leptosphinctes.

В настоящей статье описываются первые на-
ходки раннебайосских Leptosphinctes на  Север-
ном Кавказе. Оригиналы к статье хранятся в Па-
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леонтологическом ин-те им. А.А. Борисяка РАН 
(ПИН РАН), колл. № 5546.

МЕСТОНАХОЖДЕНИЕ И ВОЗРАСТ
Основной материал к  работе собран в  ме-

стонахождении 31а на  левом берегу р.  Кяфар 
ниже станицы Сторожевая (Зеленчукский р-н 
Карачаево-Черкесской республики, рис.  1) 
во время полевых работ 2023 и 2024 гг. Это об-
нажение (рис. 2, а) является нижней частью раз-
реза, вскрытого глубоким оврагом ниже устья 
р. Бижгон (местонахождение 31).

В  нижней части оврага и  непосредственно 
ниже его устья по берегу р. Кяфар вскрываются 
глины темно-серые уплотненные аргиллитопо-

добные, с  прослоями карбонатных конкреций, 
мощностью около 15  м (сл. 1 на  рис.  3). Выше 
по разрезу в овраге они перекрываются глинами 
темно-серыми алевропесчаными с  прослоями 
конкреций и линзами алевролитов, мощностью 
более 10 м (сл. 2 на рис. 3).

Аммониты и их распределение в разрезе, обна-
жающемся в овраге (местонахождение 31), изуча-
лись автором начиная с 2015 г. (Митта, 2017, 2022а, 
2022б; Митта, Бакарюкина, 2020; Mitta, 2021, 
2024), что позволило в итоге выделить в сл. 2 три 
фаунистических горизонта, относящихся к сред-
ней и  верхней подзонам зоны Niortense (рис.  3). 
В низовьях оврага за все время наблюдений было 
найдено лишь несколько раковин аммонитов, 
относящихся к  транзитным видам Phylloceratina 

Рис. 1. Расположение местонахождений: а – общая схема, рамкой показан контур детальной карты; б – карта упомянутых 
обнажений (31, 31а).
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и Lytoceratina; сл. 1 был отнесен к нижней подзоне 
зоны Niortense по положению в разрезе.

Обнажение по  р. Кяфар ниже устья оврага 
(местонахождение 31а) в  первые годы исследо-
ваний оставалось недоступным для изучения, 
пока основная протока реки не стала постепен-
но сдвигаться к  середине русла. Тем не  менее, 
поиски важных для биостратиграфии таксонов 
в этом обнажении были долгое время безрезуль-
татными. Только во время полевых работ 2023 г. 
в основании сл. 1 была найдена захороненная ав-
тохтонно раковина Cadomites cf. lissajousi Roché 
(рис.  2, б). Но,  согласно данным западноевро-
пейских исследователей, описанный из  Фран-
ции вид C.  lissajousi является транзитным для 
самых верхов нижнего – низов верхнего байоса 
(Pavia, 1973, 1983; Rioult et al., 1997). Соответ-
ственно, отнесение сл. 1 к самым низам верхне-
го байоса по-прежнему оставалось не подтверж-
денным палеонтологическими данными.

В ходе весенних полевых работ 2024 г. в ниж-
нем по реке конце обнажения 31а в осыпи была 
найдена небольшая конкреция с неплохо сохра-
нившимся аммонитом (рис.  4). Эта раковина, 

с  максимальным диаметром 42  мм и  сохранив-
шимися хорошо развитыми ушками, по  фор-
ме и  скульптуре очень сходна с  Leptosphinctes 
(Kubanoceras) cleistus Buckman (голотип: 
Buckman, 1920, табл. CLXI, фиг. 1–3; Arkell, 
1957, рис. 396-2; Énay, Howarth, 2019, рис. 2-2). 
Судя по  отсутствию следов окатанности, кон-
креция была захоронена автохтонно и  не  успе-
ла подвергнуться дополнительным изменениям 
после выпадения из вмещающих слоев.

Согласно автору вида С. Бакмэну, голотип 
L. cleistus происходит из зоны Niortense окрест-
ностей Шерборна (Дорсет, Англия). Современ-
ные исследователи допускают интервал рас-
пространения L.  cleistus от  подзоны Polygyralis 
до  подзоны Baculatum зоны Niortense включи-
тельно (Dietl, 1980; Fernández-López, 1985).

Исходя из  протяженности доступного в  на-
стоящее время для изучения левого берега 
р.  Кяфар ниже устья р.  Бижгон, обсуждаемая 
находка может происходить из  нижней части 
сл. 2 (с учетом падения слоев, 5° на ССВ), и со-
ставлять диморфную пару с макроконхом L. (L.) 
hodicus Nikanorova, чьи раковины были найде-

Рис. 2. Обнажение 31а (левый берег р. Кяфар ниже устья р. Бижгон): а – общий вид, растительность слева развита в устье 
оврага (местонахождение 31), б – Cadomites (Cadomites) cf. lissajousi Roché, in situ.
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ны в нижней части сл. 2 разреза в овраге (место-
нахождение 31).

Таким образом, отнесение сл. 1 к  подзоне 
Humilis северокавказской шкалы все еще нужда-
ется в дополнительном подтверждении палеон-
тологическими данными.

Несколько лет назад в  сл. 1 местонахожде-
ния 31а была найдена небольшая сидерито-
вая конкреция, переполненная фоссилиями, 
преимущественно ювенильными раковинами 
аммонитов. Из  этой (довольно сильно окатан-
ной) конкреции был определен (Митта, 2021б) 

карликовый таксон (раковины макроконхов 
достигали максимального диаметра 30  мм) 
Infragarantiana primitiva (Wetzel), до  того из-
вестный только по  голотипу из  байоса Гер-
мании (Wetzel, 1936, 1954). Последующие на-
ходки подобных конкреций, где совместно 
с  I. primitiva, помимо Oppelia subradiata (J. de 
C. Sowerby), Adabofoloceras, Holcophylloceras, 
Pseudophylloceras, Nannolytoceras (происходив-
ших и  из  первой конкреции), были захороне-
ны фрагменты раннебайосских Stephanoceras 
sp., показали, что эти фоссилии переотложены 
из нижнего байоса (Mitta, 2024).

Strenoceras sp. 
Baculatoceras praegarantianum
Baculatoceras praegarantianum 
Orthogarantiana rostovtsevi,
Strenoceras djangurense 

Strenoceras sp. 
Cadomites lissajousi, 
Leptosphinctes (L.) hodicus

lnfragarantiana primitiva,
Leptosphinctes (L.) cf. garnieri, 
L. (Kubanoceras) bolshensis, 
Oppelia subradiata 
Cadomites cf. lissajousi 
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Рис. 3. Разрез байоса на левобережье р. Кяфар, местонахождения №№ 31 и 31а (по: Mitta, 2021, с изменениями и допол-
нениями). Обозначения: 1 – глины алевро-песчанистые, 2 – глины аргиллитоподобные, 3 – линзы, 4 – конкреции; 5, 6 – 
уровни находок аммонитов: 5 – в автохтонном захоронении, 6 – в переотложенных конкрециях.
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Во  время осенних полевых работ 2023 г. 
в местонахождении 31а была найдена еще одна 
сидеритовая конкреция, также заметно окатан-
ная, с  хорошо сохранившимися мелкоразмер-
ными фоссилиями и лишь фрагментами и отпе-
чатками крупных раковин. Как и в предыдущих 
случаях, она содержала ювенильные ракови-
ны Oppelia, Adabofoloceras, Holcophylloceras, 
Nannolytoceras и  остатки челюстей цефало-
под. Однако вместо ожидаемых Infragarantiana 
primitiva семейство Perisphinctidae в  этой кон-
креции оказалось представлено раковинами 
рода Leptosphinctes.

Весенние полевые работы 2024 г. на  место-
нахождениях 31 и  31а не  привели к  новым по-
добным находкам в сл. 1 – в связи с дальнейшим 
отступлением основной протоки реки к середи-
не русла обнажение 31а больше не обновлялось, 
хотя и увеличилась его протяженность.

Учитывая важность находок 2023–2024 гг. 
и  очень малую вероятность получения допол-
нительного материала, автор счел необходимым 
опубликовать имеющиеся данные, несмотря 
на их очевидную неполноту.

МАТЕРИАЛ И ЕГО ОБСУЖДЕНИЕ
Как отмечалось выше, из  нижнего байо-

са Средиземноморско-Кавказской провинции 
в  бинарной номенклатуре описано всего три 
вида рода Leptosphinctes, пересекающих границу 
нижнего и верхнего байоса, и все они относятся 
к макроконхам.

Среди наших находок, переотложенных 
из нижнего байоса в сл. 1, одна раковина хоро-
шей сохранности, несомненно, принадлежит 
микроконху Leptosphinctes (Kubanoceras) (рис. 5; 
6, а). Наличие боковых ушек свидетельствует 
о  том, что раковина достигла конечных разме-
ров. В то же время, короткие и узкие, по-види-
мому, недавно начавшие формироваться ушки, 
в сочетании с необычно длинной для микрокон-
хов взрослых Leptosphinctes жилой камерой и от-
сутствием сближения последних перегородок 

Рис.  4. Leptosphinctes (Kubanoceras) aff. cleistus Buckman, 
экз. ПИН, № 5546/413, взрослая раковина c полной жилой 
камерой и  устьем с  сохранившимися ушками: а  – с  вен-
тральной стороны, б – сбоку; звездочкой (*) отмечено нача-
ло жилой камеры; Карачаево-Черкесия, Зеленчукский р-н, 
р.  Кяфар ниже устья р.  Бижгон, местонахождение 31а; 
осыпь низов верхнего байоса; сб. автора, 2024 г. Длина мас-
штабной линейки 10 мм.

Рис.  5. Leptosphinctes (Kubanoceras) bolshensis sp. nov., 
голотип ПИН, № 5546/410, взрослая раковина c полной 
жилой камерой и  устьем с  частично сохранившимися 
ушками; звездочкой (*) отмечено начало жилой каме-
ры: а  – с  устья,  б  – сбоку, в  – с  вентральной стороны; 
Карачаево-Черкесия, Зеленчукский р-н, р.  Кяфар ниже 
устья р. Бижгон, местонахождение 31а; сл. 1, из переот-
ложенной конкреции нижнего байоса; сб. автора, 2023 г. 
Обозначение: J – аммоноидная челюсть. Длина масштаб-
ной линейки 10 мм.

Рис. 6. Leptosphinctes (Leptosphinctes) cf. garnieri Pavia: a – 
экз. ПИН, № 5546/410, неполно сохранившаяся молодая 
раковина сбоку, захороненная совместно с  голотипом L. 
(Kubanoceras) bolshensis sp. nov. [m] (на заднем плане); б – 
экз. ПИН, № 5546/411, фрагмент жилой камеры сбоку; в – 
экз. ПИН, № 5546/412, часть внутренних оборотов сбоку; 
Карачаево-Черкесия, Зеленчукский р-н, р.  Кяфар ниже 
устья р. Бижгон, местонахождение 31а; все – сл. 1, из одной 
переотложенной конкреции нижнего байоса; сб. автора, 
2023 г. Длина масштабной линейки 10 мм.
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на  фрагмоконе, позволяют предположить, что 
владелец раковины только начал вступать в пору 
половой зрелости 1, незадолго до кончины. С уче-
том особенностей формы раковины и скульпту-
ры, хорошо отличающих его от  уже опублико-
ванных таксонов, этот экземпляр описывается 
ниже как голотип L. (K.) bolshensis sp. nov.

Совместно были обнаружены остатки раковин 
предположительно макроконха Leptosphinctes. 
Внутренние обороты фрагмокона (рис.  6, а) при 
Д ~ 28  мм округло-трапециевидного сечения 
(В = 6.8 мм; Ш = 9 мм), с очень широким пупком 
(Ду/Д = 0.51). Ребра субрадиальные двураздельные, 
сравнительно более толстые, чем у найденного со-
вместно микроконха. Еще один фрагмент ракови-
ны (рис. 6, в), достигавшей Д ~ 40 мм, с оборотами 
округлого сечения, средней толщины; субради-
альные двураздельные ребра здесь перемежаются 
с  простыми одиночными. Уцелевший фрагмент 
жилой камеры более крупной раковины (рис. 6, б), 
достигавшей в  диаметре около 60  мм, овального 
сечения (В = 16.5 мм; Ш = 14.3 мм); ребра одиноч-
ные, перемежающиеся с редкими вставными.

Эти три фрагмента, возможно, принадле-
жавшие двум экземплярам, сходны с  голоти-
пом L. (L.) garnieri Pavia из  подзоны Blagdeni 
зоны Humphriesianum нижнего байоса Франции 
(Pavia, 1973, с. 127 (53), табл. 25, фиг. 3; табл. 26, 
фиг. 4). Недостаточная сохранность кавказских 
находок затрудняет более точное определение.

ОПИСАНИЕ ТАКСОНОВ

Н А Д С Е М Е Й С Т В О  PERISPHINCTOIDEA 
STEINMANN, 1890

СЕМЕЙСТВО PERISPHINCTIDAE STEINMANN, 1890

ПОДСЕМЕЙСТВО LEPTOSPHINCTINAE ARKELL, 1950

Род Leptosphinctes Buckman, 1920
Подрод Kubanoceras Kakhadze et Zessashwili, 1955 [m]

Leptosphinctes (Kubanoceras) bolshensis Mitta, sp. nov. 

Н а з в а н и е  в и д а  по горе Больше.
1	По  мнению автора, по  достижении конечного разме-

ра раковины (при условии сохранения прежней кормо-
вой базы) у  моллюска высвобождались дополнитель-
ные “строительные” ресурсы, которых было достаточно 
не только для формирования ушек, но и для учащенного 
строительства перегородок (Митта, 2021а). Соответствен-
но, можно предположить, что полной половой зрелости 
аммониты достигали лишь при сближении последних 
перегородок фрагмокона. Это объясняет наличие неболь-
ших вариаций в длине жилой камеры взрослых раковин.

Г о л о т и п   – ПИН, 5546/410; Карачаево-
Черкесия, Зеленчукский р-н, левый берег 
р.  Кяфар у  ст. Сторожевая ниже устья р.  Би-
жгон (местонахождение 31а); джангурская 
свита, из  переотложенной конкреции (зона 
Humphriesianum) нижнего байоса.

О п и с а н и е  (рис. 5; 6, а). Взрослая ракови-
на достигает диаметра 40 мм; обороты уплощен-
ные, овального сечения, с наибольшей шириной 
в  припупковой части. Пупок очень широкий, 
мелкий; пупковая стенка невысокая, перегиб 
закругленный. Жилая камера занимает около 
3/4 оборота, устье с хорошо выраженным отно-
сительно узким ушком.

Скульптура рельефная, на наружном обороте 
наблюдаются тонкие нитевидные субрадиаль-
ные ребра, преимущественно двураздельные, 
перемежающиеся с  более редкими вставными; 
в конце жилой камеры появляются вставные ре-
бра. Точка ветвления ребер в конце фрагмокона 
находится близ середины боков, а  с  возрастом 
смещается ближе к вентральной стороне. Коэф-
фициент ветвления 1.7. На середине вентральной 
стороны (к которой ветви подходят супротивно) 
ребра прерываются, образуя гладкую вентраль-
ную полосу/борозду. В приустьевой части ветви 
на вентральной стороне соединяются, и борозда 
в конце взрослой жилой камеры не выражена.

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

Экз. № Д В Ш Ду В/Д Ш/Д Ду/Д
5546/410 39.8 11.4 9 20 0.29 0.23 0.5

30.7 9.6 7 15 0.31 0.23 0.49

С р а в н е н и е . От  остальных видов подрода 
отличается немного меньшими в  целом конеч-
ными размерами взрослых раковин, заметно 
более узкими оборотами; гораздо более густыми 
и тонкими ребрами, отсутствием бугорков в точ-
ке ветвления ребер.

З а м е ч а н и я .  Описываемый вид, по  всей 
вероятности, составляет диморфную пару 
с  макроконхом, определенным выше как 
L. (Leptosphinctes) cf. garnieri Pavia. На это указы-
вает не только совместное захоронение в одной 
конкреции, но  и  сходство скульптуры  – у  обо-
их таксонов очень длинные первичные ребра 
и, по крайней мере, на последних двух оборотах, 
отсутствуют бугорки в точке ветвления ребер.

М а т е р и а л . Голотип.
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* * *
В  полевых работах на  обнажениях 31 и  31а 

на  протяжении ряда лет принимали участие 
О.  Нагель (O. Nagel, Радеберг, Германия), 
Ш. Гребенштайн (S. Gräbenstein, Бодельсхаузен, 
Германия), В. Пиркль (V. Pirkl, Герлинген, Гер-
мания), Е.А.  Митта и  А.Н.  Аксенова (Москва), 
В.В. Костылева и Т.Н. Палечек (ГИН РАН, Мо-
сква), И.А.  Стародубцева (ГГМ РАН, Москва), 
А.С. Фелькер и М.М. Тарасенкова (ПИН РАН). 
В.В.  Косов (Москва) превосходно отпрепари-
ровал некоторые изображенные в  статье аммо-
ниты. Фотографии выполнены С.В. Багировым 
(ПИН РАН). Автор глубоко благодарен всем, кто 
способствовал подготовке этой работы.

Автор посвящает эту работу своему старше-
му товарищу, исследователю аммонитов и био-
стратиграфии средней юры А. Галацу (Prof. Dr. 
András Galácz, Будапешт), в честь его 80-летия.
Предположение, что юра Северного Кавказа 
является ключом к  установлению истоков пе-
рисфинктоидей, высказанное им изустно более 
четверти века назад, оказывается очень близко 
к истине.
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наук. Никаких дополнительных грантов на про-
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First Finds of Early Bajocian Leptosphinctes (Ammonoidea: Perisphinctidae)  
in the North Caucasus, Russia

V. V. Mitta1, 2

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

This paper discusses Early Bajocian Leptosphinctes found for the first time in the interfluve of the Kuban and Urup 
rivers (Karachay-Cherkessia). A microconch of L. (Kubanoceras) bolshensis sp. nov. is described. Fragments of 
macroconch shells recovered from the same nodule containing the holotype of the new species were identified 
as L. (Leptosphinctes) cf. garnieri Pavia; the holotype of this species comes from the Lower Bajocian Blagdeni 
Subzone of the Humphriesianum Zone in France. The new data are important for understanding the initial stage 
of the evolution of the family Perisphinctidae.

Keywords: ammonites, Perisphinctidae, Leptosphinctinae, Leptosphinctes, Kubanoceras, Middle Jurassic, 
Bajocian, biostratigraphy, Karachai-Cherkessia
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Брахиоподы – группа животных, известная с раннего кембрия и достигшая расцвета в палеозое. По-
сле пермско-триасового вымирания произошло значительное сокращение таксономического разно-
образия брахиопод. По  одной из  гипотез, в  мезозое брахиоподы со  слепо замкнутым кишечником 
не смогли восстановить свою численность из-за преобладания в планктоне панцирных одноклеточ-
ных водорослей. Мы предполагаем, что теребратулиды, которые являются самой распространенной 
группой среди современных брахиопод, смогли приспособиться к изменившемуся составу питания 
за счет более эффективного механизма фильтрации, характерного для плектолофного лофофора. Со-
временные ринхонеллиды на конце кишечника имеют слепое расширение, которое, по-видимому, 
используется для измельчения и переваривания панцирного планктона.
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ВВЕДЕНИЕ
Брахиоподы  – тип беспозвоночных живот-

ных, тело которых заключено в  двустворчатую 
раковину. Брахиоподы питаются путем филь-
трации взвешенных в  воде частиц при помо-
щи щупальцевого органа – лофофора, который 
расположен в  мантийной полости. Внутренние 
органы заключены в  туловищный целом, кото-
рый занимает заднюю часть пространства между 
створками раковины (рис. 1). В настоящее вре-
мя в  состав брахиопод включают три подтипа: 
Linguliformea, Craniiformea и Rhynchonelliformea 
(Williams et al., 1996). Важной синапоморфи-
ей ринхонеллиформных брахиопод является 
наличие замка, скрепляющего створки кар-
бонатной раковины, а  также редукция задне-
го отдела кишечника и  ануса у  современных 
представителей этого подтипа, в  то  время как 
у  лингулиформных и  кранииформных брахио-
под замок отсутствует, раковина хитинофосфат-
ная, а  кишечник сквозной. На  основе наличия 
или отсутствия замка брахиоподы подразделя-
ются две группы: замковые (Articulata), вклю-
чающие в себя Rhynchonelliformea, и  беззам-

ковые (Inarticulata), в  состав которых входят 
Linguliformea и Craniiformea. 

У  брахиопод богатая палеонтологическая 
история. Постпалеозойский временной про-
межуток (Carlson, 2016) наибольшим образом 

дс пс

н

тц

вс
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л

Рис.  1. Схема анатомии брахиопод на  примере предста-
вителей отряда Terebratulida, вид сбоку (гонады, мыш-
цы и метанефридии не отображены; по: James et al., 1992, 
с  изменениями). Обозначения: вс  – вентральная створка, 
дс  – дорсальная створка, л  – лофофор, мп  – мантийная 
полость, н – ножка, пс – пищеварительная система, тц – 
туловищный целом.
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повлиял на  эволюцию Rhynchonelliformea. Он 
начался после пермско-триасового вымирания, 
при котором исчезло около 94–96% видов бра-
хиопод (Shi, Shen, 2000; Shu-Zhong, Shi, 2002), 
и  длится до  настоящего времени. Этот времен-
ной промежуток характеризуется относитель-
ным падением численности и изменением таксо-
номического состава брахиопод (рис. 2). Важно, 
что в мезозое именно ринхонеллиформные бра-
хиоподы пострадали наибольшим образом. Так, 
во  время пермско-триасового вымирания пол-
ностью исчезло четыре отряда (Dictyonellida, 
Orthotetida, Orthida, Spiriferida), а  в  первой 
половине мезозоя вымерло еще три отряда 
(Productida, Spiriferidina, Athyridida) ринхонел-
лиформных брахиопод (Curry, Brunton, 2007). 
В то же время среди Craniiformea и Linguliformea 
не  произошло сокращения численности на  со-
поставимом c ринхонеллиформными брахиопо-
дами уровне: перед пермско-триасовым вымира-
нием они были представлены отрядами Lingulida 
и Craniida, которые сохранились до настоящего 
времени (Curry, Brunton, 2007).

Важно отметить, что пермско-триасовое вы-
мирание являлось самым значительным для фа-
нерозоя. Было предположено, что причинами 
позднепермского вымирания послужили суще-
ственные изменения в  экологических условиях 
Земли, такие как опреснение океанов, сокраще-
ние площади эпиконтинентальных морей, тро-
фическая нестабильность и другие (более подроб-
но см.: Невесская, 1998). Существует несколько 
основных гипотез, объясняющих причины того, 
почему в  мезозое не  произошло восстановле-
ния численности брахиопод, главным образом, 
представителей подтипа Rhynchonelliformea. 
Одна из самых ранних гипотез предполагает, что 
сокращение таксономического разнообразия 
брахиопод связано с  их прямой конкуренцией 
с  двустворчатыми моллюсками, которые име-
ли более интенсивный метаболизм и  высокую 
скорость роста по  сравнению с  брахиоподами 
(Hammen, 1977; Steele-Petroviс, 1979; Liow et al., 
2015). Однако рост разнообразия двустворчатых 
моллюсков не имеет однозначной прямой корре-
ляции со скоростью вымирания брахиопод (Афа-
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Рис. 2. Родовое разнообразие брахиопод в палеонтологической истории (по: Carlson, 2016, с изменениями).
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насьева, Невесская, 1994; Guo et al., 2023). Не-
смотря на  то, что во  время пермско-триасового 
вымирания также в  значительной степени по-
страдали и двустворчатые моллюски, они доволь-
но быстро восстановили свое таксономическое 
разнообразие, поскольку являлись более эволю-
ционно и экологически пластичной группой, чем 
брахиоподы. Поэтому бивальвии смогли при-
способиться к изменившимся условиям в начале 
мезозоя (Афанасьева, Невесская, 1994) и  занять 
большое число экологических ниш, в т.ч. и осво-
бодившихся в  результате массового вымирания 
брахиопод (Gould, Calloway, 1980). Таким обра-
зом, расцвет двустворчатых моллюсков в мезозое 
не  является прямой причиной сокращения раз-
нообразия и численности Rhynchonelliformea.

Другая гипотеза предполагает, что в  мезо-
зое уменьшение количества органики в  водах 
океана послужило причиной сокращения чис-
ленности и  разнообразия брахиопод. При этом 
наибольшим образом пострадали именно рин-
хонеллиформные брахиоподы, которые пита-
лись преимущественно органической суспензи-
ей (Bramlette, 1965; McCammon, 1969). 

О.Н. Зезина (Zezina, 2008) предположила, что 
главной причиной, препятствующей восстанов-
лению разнообразия ринхонеллиформных брахи-
опод после палеозоя, являлся расцвет панцирного 
(“shelly”) планктона во  время т.н. “мезозойской 
морской революции”. На границе палеозоя и ме-
зозоя в  результате географических изменений 
менялись границы эпиконтинентальных морей, 
и многие организмы, в т.ч. и брахиоподы, исчез-
ли вместе со  своими биотопами. Одновременно 
с этим появились новые экологические ниши, что 
простимулировало развитие новых планктонных 
организмов. Так, новыми компонентами мезо-
зойско–кайнозойского планктона стали толсто-
стенные водоросли – диатомовые и динофито-
вые, кокколитофориды, которые отсутствовали 
в палеозое. В эти же периоды произошло увели-
чение численности планктонных фораминифер 
и  полицистиновых радиолярий (рис.  3; Tappan, 
1968, 1973; Raven et al., 2004). В палеозое ринхо-
неллиформные брахиоподы со слепо замкнутым 
кишечником питались легкоусваиваемой суспен-
зией из растворенной органики, прокариот и тон-
костенных одноклеточных эукариот ‒ основных 
представителей палеозойского фитопланкто-
на. В  мезозое они столкнулись с  новым типом 
планктона  – главным образом, диатомовыми 
и  динофитовыми водорослями, что затруднило 
восстановление групп до  уровня, сопоставимо-

го палеозойскому (Zezina, 2008). Поэтому боль-
шинство ринхонеллиформных брахиопод стало 
жить в нижних горизонтах фотической зоны или 
за  ее пределами (т.е. за  пределами зоны океана, 
где происходит активный процесс фотосинтеза 
и  в  изобилии представлен фитопланктон). При 
этом наиболее богатая фауна брахиопод наблю-
дается на границе края шельфа и континенталь-
ного склона (около 150 м глубины), так как этот 
компонент рельефа характеризуется активным 
стоком продуктов разложения планктона фоти-
ческой зоны (Zezina, 2008).

В настоящей работе мы рассматриваем гипо-
тезу Зезиной (Zezina, 2008) наиболее вероятной, 
поскольку появление и  увеличение биомассы 
панцирного фитопланктона соответствует пери-
оду сокращения разнообразия ринхонеллифор-
мных брахиопод (рис. 3). Можно предположить, 
что именно изменение состава питания наиболь-
шим образом повлияло на эволюцию этой груп-
пы в постпалеозойском временном промежутке, 
поскольку обилие неперевариваемых крупных 
панцирей водорослей в  слепо замкнутом ки-
шечнике Rhynchonelliformea должно приводить 
к  нарушению процесса пищеварения из-за из-
быточного процесса обратной перистальтики 
для выделения ненужных частиц.

Таким образом, можно предположить, что 
именно редукция заднего отдела кишечни-
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Рис.  3. Связь родового разнообразия двустворчатых мол-
люсков и  брахиопод с  качественным составом фитоплан-
ктона в  фанерозое (по: Zezina, 2008, с  изменениями). 
По вертикали для графиков 1, 2 указано количество родов, 
по  горизонтали для 1–7  – палеонтологические периоды. 
Обозначения: 1  – двустворчатые моллюски, 2  – брахио-
поды, 3  – диатомовые водоросли, 4  – кокколитофориды, 
5  – динофитовые водоросли, 6  – зеленые водоросли, 7  – 
цианобактерии; к – кембрий, о – ордовик, с – силур, д – 
девон, ка – карбон, п – пермь, т – триас, ю – юра, м – мел, 
па – палеоген, н – неоген, пл – плейстоцен.
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ка оказала наибольшее влияние на  эволюцию 
Rhynchonelliformea. Однако в  современной 
биоте присутствуют виды ринхонеллиформ-
ных брахиопод, обитающих в фотической зоне. 
Остается неясным, каким образом они приспо-
собились к большой концентрации панцирного 
фитопланктона. 

В настоящей работе проанализированы име-
ющиеся литературные данные по эволюции ки-
шечной трубки, особенностям состава питания, 
организации фильтрующего аппарата, а  также 
по  строению и  физиологии пищеварительной 
системы ринхонеллиформных брахиопод для 
оценки влияния редукции заднего отдела ки-
шечника на эволюцию данной группы. 

1. ЭВОЛЮЦИЯ ПИЩЕВАРИТЕЛЬНОГО 
ТРАКТА БРАХИОПОД

Морфология кишечной трубки ископаемых 
брахиопод может быть реконструирована по от-
печаткам мягких тканей, которые сохраняются 
в лагерштеттах. Было обнаружено, что в раннем 
кембрии лингулиформные брахиоподы имели 
U-образный кишечник, который открывался 
анусом в  мантийную полость с  правой стороны 
(Zhang et al., 2004, 2007a). Такую морфологию ки-
шечной трубки сохранили и современные лингу-
лиформные брахиоподы (см. главу 4). Также име-
ются отпечатки мягких тканей представителей 
двух раннекембрийских классов ринхонелли-
формных брахиопод – Chileata и Kutorginata. При 
этом у  хилеат кишечная трубка имеет такую  же 
морфологию, как у лингулиформных брахиопод 
(рис. 4; Zhang et al., 2007b), а у куторгинат кишеч-
ник прямой и открывается анальным отверстием 
сзади между створками раковины (рис. 4; Rowell, 
Caruso, 1985; Zhang et al., 2007c). Таким образом, 
можно предположить, что сквозной кишечник, 
вероятно, является плезиоморфным признаком 
для брахиопод. По-видимому, замыкание ки-
шечника Rhynchonelliformea произошло в конце 
раннего палеозоя или в средне–позднем палео-
зойском временном промежутке (рис. 2, 4). 

Было предположено, что редукция зад
него отдела пищеварительного тракта 
Rhynchonelliformea являлась следствием того, 
что в  палеозое основным источником пита-
тельных веществ брахиопод были растворен-
ные в  морской воде органические вещества 
(McCammon, 1969). Такое предположение было 
высказано на  основе лабораторных наблюде-
ний, в которых было показано, что современные 

ринхонеллиформные брахиоподы способны 
жить в аквариумах с поступлением только орга-
нических веществ. Кроме того, было показано, 
что постоянным фактором, ограничивающим 
распространение Rhynchonelliformea в  Миро-
вом океане, является содержание в воде органи-
ческих веществ, например, азотистых соедине-
ний, тогда как связь между распространением 
ринхонеллиформных брахиопод и  высокими 
показателями биомассы планктона не была об-
наружена (McCammon, 1969). При этом в  ран-
нем палеозое у  брахиопод появились сложно 
организованные типы лофофора (Carlson, 2016), 
которые способны отфильтровывать крупные 
несъедобные частицы. Было предположено, что 
при таком типе питания не происходило образо-
вание крупных фекальных масс, которые преи-
мущественно формируются в заднем кишечнике 
большинства беспозвоночных животных. Таким 
образом, потеря функционального значения 
заднего отдела кишечника, вероятно, являлась 
одной из причин замыкания кишечника ринхо-
неллиформных брахиопод в палеозое.

В  данной работе мы предполагаем, что раз-
витие замка, скрепляющего створки, и  рост 
лофофора в  палеозое также являлись при-
чинами редукции заднего отдела кишечника 
у  Rhynchonelliformea. Раннекембрийский класс 
брахиопод, Chileata, лишен специальных замко-
вых структур: место сочленения створок ракови-
ны представлено строфическими поверхностя-
ми (рис. 5, а; Williams, Carlson, 2007), при этом 
они имели U-образный сквозной кишечник 
(рис.  4). Kutorginata со  сквозным кишечником 
имели рудиментарный замок, представленный 
астрофическими поверхностями, т.е. положи-
тельным и  отрицательным рельефом в  виде 
продольных борозд (рис.  5, в; Popov, Williams, 
2000). В  то  же время представители классов 
Strophomenata и  Rhynchonellata, которые были 
широко представлены в палеозое, имели сложно 
устроенные типы замков  – дельтидиодонтный 
и циртоматодонтный, состоящие из зубов и зуб-
ных ямок (рис. 5, г, д; Rudwick, 1970). При этом 
циртоматодонтный тип замка, характерный для 
большинства ринхонеллат, дает возможность 
развитию специализированных опорных струк-
тур, поддерживающих лофофор (Carlson, 2007). 
Известно, что современные брахиоподы с  цир-
томатодонтным замком имеют слепо замкнутый 
кишечник. Таким образом, существует взаи-
мосвязь между типом устройства замка и  стро-
ением кишечника. Развитие замочных структур 
и скелета лофофора, вероятно, привело к умень-
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Рис. 4. Эволюция ринхонеллиформных брахиопод (по: Carlson, 2016, с изменениями) и схемы строения пищеварительной 
системы представителей вымерших отрядов Chileida (вид с вентральной стороны; по: Zhang et al., 2007b, с изменениями), 
Kutorginida (вид с вентральной стороны; по: Zhang et al., 2007с, с изменениями) и современных отрядов Rhynchonellida, 
Terebratulida, Thecideida (вид сбоку; по: Nielsen, 1991, с изменениями). Красной точкой обозначено анальное отверстие, 
крестом – слепое замыкание кишечника. Систематика брахиопод по: Carlson, 2016; Harper et al., 2017.
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шению пространства в  задней части между 
створками раковины, где располагается туло-
вищный целом с основными органами животно-
го (рис. 1). Также замок при открывании рако-
вины сильно ограничивает пространство между 
задними краями створок, оставляя место только 
для выхода ножки, не  позволяя выходить фе-
кальным массам. Кроме того, в палеозое у рин-
хонеллиформных брахиопод формируются раз-
нообразные типы лофофора, который занимает 
большой объем в  мантийной полости (Carlson, 
2016; Kuzmina et al., 2021). Мы предполагаем, 
что усложнение организации замка вместе с од-

новременным увеличением объема мантийной 
полости за  счет усложнения конфигурации ло-
фофора привели к  уменьшению объема туло-
вищного целома (рис.  6). При таких условиях 
туловищный целом не мог вместить внутри себя 
длинный кишечник. 

Таким образом, в палеозое у брахиопод про-
изошло уменьшение объема туловищного це-
лома, а  основным источником питания явля-
лась взвесь органических веществ (McCammon, 
1969), после переваривания которых не образо-
вывалось большого количества фекальных масс. 
Сочетание этих двух факторов могло привести 
к  редукции заднего отдела кишечника ринхо-
неллиформных брахиопод. 

В  современной биоте ринхонеллиформные 
брахиоподы представлены тремя отрядами: 
Rhynchonellida, Terebratulida и  Thecideida. При 
этом некоторые виды ринхонеллид и значитель-
ная часть теребратулид обитают в  фотической 
зоне, где широко представлен панцирный фи-
топланктон, как по разнообразию, так и по био-
массе (Vargas et al., 2015). Мы предполагаем, что 
эти виды брахиопод имеют ряд приспособлений, 
которые позволяют им питаться панцирным фи-
топланктоном или избегать его. Вероятно, эти 
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Рис. 5. Схемы строения замковых структур раковины рин-
хонеллиформных брахиопод на  вентральной створке (ле-
вый столбец) и дорсальной створке (правый столбец): а – 
строфические поверхности Chile sp. (Chileata; по: Popov, 
Holmer, 2000a, с  изменениями);  б  – примитивный замок 
Obolella sp. (Obolellata; по: Popov, Holmer, 2000b, с  изме-
нениями); в  – астрофические поверхности Kutorgina sp. 
(Kutorginata; Popov, Williams, 2000, с  изменениями); г  – 
дельтидиодонтный замок Hesperorthis sp., Hebertella sp. 
(Rhynchonellata; по: Rudwick, 1970, с  изменениями); д  – 
циртоматодонтный замок Magellania sp. (Rhynchonellata; 
по: Clarkson, 1979, с изменениями).

a á

â

ã ä

Рис. 6. Расположение мантийной полости (выделена розо-
вым цветом) и туловищного целома (выделен голубым цве-
том) внутри раковины брахиопод (по: Rowell, Caruso, 1985; 
James et al., 1992; с  изменениями): а,  б  – Lingula anatina 
(Linguliformea): а – вид со спинной стороны, б – вид сбо-
ку; в  – Nisusia sulcata (Rhynchonelliformea: Kutorginata), 
вид сбоку; г, д  – Magellania sp. (Rhynchonelliformea: 
Rhynchonellida): г – вид со спинной стороны, д – вид сбоку. 
Красными точками обозначено анальное отверстие кишеч-
ника, крестом – слепое замыкание кишечника.
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приспособления связаны с организацией филь-
трующего аппарата и пищеварительного тракта. 

Несмотря на  то, что некоторые тецидеиды 
также обитают в фотической зоне, в литературе 
недостаточно данных о микроскопической ана-
томии пищеварительной системы и  лофофора, 
а также о составе питания представителей данно-
го отряда. Тецидеиды обладают прикрепленным 
к мантии птихолофным типом лофофора, мор-
фология которого, а  также распределение во-
дных потоков в мантийной полости существен-
но отличаются от  большинства ринхонеллид 
и теребратулид (см. более подробно в: Kuzmina, 
Malakhov, 2007). Эта группа не рассматривается 
в настоящей работе.

2. ОСОБЕННОСТИ СОСТАВА ПИТАНИЯ  
СОВРЕМЕННЫХ РИНХОНЕЛЛИФОРМНЫХ 

БРАХИОПОД
Брахиоподы – фильтраторы, которые для со-

ртировки пищевых частиц используют щупаль-
цевый орган – лофофор. Состав питания ринхо-
неллиформных брахиопод, а  также размерный 
диапазон отфильтрованных частиц изучены для 
ограниченного числа видов, обитающих в  фо-
тической зоне (рис.  7; McCammon, 1969, 1981; 
Кузьмина, Георгиев, 2023).

Анализ содержимого пищеварительного трак-
та ринхонеллид Hemithiris psittacea (Gmelin, 1791) 
показал, что они питаются одноклеточным пан-
цирным фитопланктоном диаметром до 200 мкм 

(Кузьмина, Георгиев, 2023) с преимущественным 
потреблением частиц диаметром 20–100  мкм 
(McCammon, 1981). В то же время теребратули-
да Terebratulina septentrionalis (Couthouy, 1838) 
питается планктоном диаметром до  100  мкм 
с преимущественным потреблением частиц раз-
мером 10–30 мкм. По нашим неопубликованным 
данным, максимальный размер планктона, обна-
руженного в  желудке теребратулиды Coptothyris 
grayi (Davidson, 1852), составил 24 мкм. Таким об-
разом, ринхонеллиды потребляют частицы план-
ктона большего размера, чем теребратулиды.

3. ФИЛЬТРАЦИОННЫЙ АППАРАТ  
СОВРЕМЕННЫХ РИНХОНЕЛЛИФОРМНЫХ 

БРАХИОПОД
Фильтрационный аппарат брахиопод пред-

ставлен лофофором, который состоит из брахи-
альной оси, несущей ряд щупалец. Вдоль ряда 
щупалец проходит брахиальная складка, между 
щупальцами и  брахиальной складкой располо-
жен пищевой желобок (рис. 8, б). Рот располага-
ется в пищевом желобке посередине брахиальной 
оси (более подробно см. в: Kuzmina et al., 2021).

У взрослых брахиопод на большем протяже-
нии брахиальной оси ряд щупалец двойной и со-
стоит из чередующихся внутренних и наружных 
щупалец. Внутренние щупальца несут фрон-
тальный гребень, а наружные формируют слабо 
или хорошо выраженный фронтальный жело-
бок. Вдоль каждого щупальца проходят четыре 
ресничные зоны: фронтальная (направленная 
в  сторону брахиальной складки), абфронталь-
ная (расположена с  противоположной стороны 
от  фронтальной ресничной зоны) и  две лате-
ральные (проходят по бокам щупальца; рис. 8). 
Реснички латерофронтальных чувствительных 
клеток расположены среди клеток фронтальной 
ресничной зоны (Gilmour, 1978, 1981; Kuzmina, 
Temereva, 2024). 

Механизм фильтрации брахиопод подробно 
изучен в ряде публикаций (Chuang, 1956; Atkins, 
Rudwick, 1962; Rudwick, 1962; Strathmann, 1973; 
Gilmour, 1978, 1981; Labarbera, 1981; Thayer, 
1986; Dhar, 1997). Щупальца лофофора разде-
ляют мантийную полость на  вводную и  вывод-
ную камеры (рис. 9). Ток воды создается за счет 
биения латеральных ресничек, которые бьют 
от фронтальной стороны к абфронтальной. Вода 
поступает во  вводную камеру, проходит меж-
ду щупальцами и  попадает в  выводную каме-
ру (рис.  8, а). На  границе вводной и  выводной 

100

0
<20 >100 мкм20–100

T. septentrionalis

H. psittacea

%

Рис. 7. Размерный диапазон частиц, обнаруженных в пи-
щеварительном тракте ринхонеллиформных брахиопод 
Hemithiris psittacea и Terebratalia septentrionalis, собранных 
на  глубине до  40  м в  фотической зоне (по: McCammon, 
1981). По  оси y указана доля обнаруженных частиц 
от  общего количества органических частиц в  процентах, 
по оси x – диаметр частиц в мкм. 
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камер происходит захват пищевых частиц. Пой-
манные частицы переносятся с помощью фрон-
тальных ресничек, бьющих в  сторону основа-
ния щупалец, и  попадают в  пищевой желобок. 
В принятии частиц, главным образом, участвуют 
наружные щупальца (Gilmour, 1978, 1981; Dhar, 
1997). В пищевом желобке частицы окружаются 
слизью и транспортируются ко рту.

Известно, что брахиоподы способны сорти-
ровать частицы, попадающие в лофофор (James 
et al., 1992). Существует ряд гипотез о  том, ка-
ким образом происходит отбор пищевых частиц 
(см. James et al., 1992), однако ни  одна из  них 
не  является общепринятой. В  данной работе 
мы принимаем, что именно размер частиц яв-
ляется определяющим фактором селективности 
при фильтрации, как это отмечается в ряде ра-
бот (Atkins, 1958; Westbroek et al., 1980; Thayer, 
1986; Kuzmina, Malakhov, 2007). Однако у  бра-
хиопод отсутствует сито из  жестких латеро-
фронтальных ресничек, которые не  пропуска-
ют в  выходящий поток частицы определенного 
размера, как это описано у  форонид и  мшанок 
(Strathmann, 1973). Вероятно, у брахиопод меха-
низм захвата пищевых частиц связан с  локаль-
ной реверсией (изменения направления биения 
ресничек на  противоположное) латеральных 
ресничек по  краям фронтального желобка на-
ружных щупалец в ответ на раздражение ресни-
чек латерофронтальных чувствительных клеток 
(Strathmann, 1973). Локальное реверсирование 

биения латеральных ресничек позволяет части-
це переместиться на фронтальный желобок на-
ружных щупалец для дальнейшего транспорта 
к пищевому желобку (рис. 8, в). 

Избыток крупных частиц в  мантийной по-
лости стимулирует механизмы очищения ло-
фофора. Крупные частицы не  проходят в  вы-
водную камеру и  остаются на  фронтальной 
стороне щупалец. В процессе очистки лофофо-
ра происходит реверсия биения фронтальных 
ресничек щупалец, которые транспортируют 
ненужные частицы к  своим кончикам и  пере-
носят их в выводную камеру (рис. 8, в). По не-
которым данным, при фильтрации происходит 
разделение функций внутренних и  наружных 
щупалец: наружные участвуют в  захвате пи-
щевых частиц, а внутренние — в удалении не-
нужных частиц (Gilmour, 1978; Dhar, 1997). 
Однако при высокой концентрации крупных 
частиц в  процесс очистки включаются и  на-
ружные щупальца, фронтальные реснички ко-
торых также способны изменять направления 
биения на противоположное (Atkins, Rudwick, 
1962; Rudwick, 1962; Kuzmina, Temereva, 2018). 
Описаны дополнительные механизмы удале-
ния потенциально несъедобных частиц за счет 
сгибания щупалец (более подробно см.  в: 
Thayer, 1986). В результате ненужные частицы 
выбрасываются в  выходящий поток. Крупные 
частицы могут падать на  мантию, после чего 
обволакиваться слизью и формировать псевдо-
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Рис.  8. Организация лофофора брахиопод: а  – поперечный срез через щупальца лофофора (по: Kuzmina, Malakhov, 
2007); б – поперечный срез через брахиальную ось спиролофного лофофора (по: Kuzmina et al., 2018, с изменениями); 
в – преимущественная роль внутренних и наружных щупалец в процессе принятия и отторжении частиц. Обозначения: 
бо – брахиальная ось, бс – брахиальная складка, вщ – внутренние щупальца, лр – латеральные реснички, нщ – наружные 
щупальца, пж – пищевой желобок, фр – фронтальные реснички. Стрелками обозначено направлние тока воды. Голубым 
цветом обозначена фронтальная ресничная зона, зеленым – латеральная, розовым – абфронтальная, желтым обозначены 
чувствительные латеро-фронтальные ресничные клетки.
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фекалии, которые выходят во внешнюю среду 
за счет резкого схлопывания створок или с по-
мощью мантийных ресничных токов (Chuang, 
1956; Atkins, Rudwick, 1962; Rudwick, 1962; 
Thayer, 1986; Dhar, 1997). При очищении лофо-
фора процесс фильтрации частично или пол-
ностью останавливается в зависимости от сте-
пени засорения щупальцевого аппарата. 

В  палеозое эволюция брахиопод сопрово-
ждалась удлинением брахиальной оси, за  счет 
чего происходило увеличение площади филь-
трующей поверхности (Carlson, 2007). Разме-
щение брахиальной оси в  мантийной полости 
брахиопод в  разных группах происходило по 
разному, поэтому в  палеозое сформировались 
несколько типов лофофора (Carlson, 2016; 
Kuzmina et al., 2021). Среди современных рин-
хонеллиформных брахиопод наиболее часто 
встречаются два типа лофофора – плектолоф-
ный, характерный для большинства теребрату-
лид, и  спиролофный, описанный у  ринхонел-
лид. Оба типа лофофора различаются между 
собой как морфологией, так и  особенностями 
процесса фильтрации.

Плектолофный лофофор состоит из двух лате-
ральных и одной медиальной руки, закрученной 
в спираль (рис. 10). Брахиальная ось (ряд щупа-
лец) тянется с двух сторон ото рта, заходит в ле-
вую и правую латеральные руки, в каждой из ко-
торых она делает петлю и возвращается ко рту. 
В  околоротовой области две брахиальные оси 
закручиваются в спираль в сагиттальной плоско-
сти и  формируют медиальную руку (Kuzmina, 
Malakhov, 2007). Таким образом, каждая рука 
плектолофного лофофора состоит из  двух бра-
хиальных осей. Во время фильтрации щупальца 
латеральных рук касаются вентральной и  дор-
сальной створок раковины, а  в  медиальной 
руке щупальца каждой брахиальной оси прика-
саются друг к  другу (рис.  10). Входящий поток 
воды попадает в латеральные руки: часть потока 
проходит через щупальца и  выводится из  ман-
тийной полости, другая часть огибает основа-
ние латеральных рук и попадает в медиальную. 
На  основе наблюдений механизма фильтрации 
с использованием эндоскопа (Dhar, 1997) было 
показано, что латеральные руки плектолофного 
лофофора играют основную роль в  сортировке 
и удалении ненужных крупных частиц, тогда как 
медиальная рука преимущественно участвует 
в принятии пищевых частиц. Активное участие 
латеральных рук в  очищении лофофора было 
также показано в  экспериментах со  вскрытой 
мантийной полостью (Kuzmina, Temereva, 2018). 
Это связано с тем, что крупные частицы, попа-
дающие в  плектолоф, имеют большую вероят-
ность столкнуться с  поверхностью латеральной 
руки и  быть удаленными в  выходящий поток, 
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Рис. 9. Организация спиролофного (а) и плектолофного (б) 
лофофоров (поперечный срез через раковину; по: Rudwick, 
1970, с изменениями). Обозначения: бо – брахиальная ось 
лофофора, вп – выходящий поток, вс – вентральная створ-
ка, вхп – входящий поток, дс – дорсальная створка; стрел-
ками обозначены направления потоков воды, выводная ка-
мера залита серым цветом, вводная – желтым.
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Рис.  10. Направление потоков воды во  время фильтра-
ции в  плектолофном лофофоре (по: Williams et al., 1997, 
с изменениями). Обозначения: бо – брахиальная ось, лр – 
латеральная рука, мр  – медиальная рука, ол  – основание 
лофофора, р  – рот; входящий поток показан красными 
стрелками, выходящий ― синими.
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чем миновать их и  попасть в  медиальную руку 
(Gilmour, 1978). Кроме того, обнаружено, что 
около 60% входящей в мантийную полость воды 
проходит через медиальную спиральную руку, 
при этом скорость водного потока в медиальной 
руке ниже, чем в латеральных руках (LaBarbera, 
1981). Следовательно, в  ней образуются благо-

приятные условия для принятия небольших съе-
добных частиц (рис. 11). Таким образом, в плек-
толофном лофофоре латеральные руки удаляют 
из входящих потоков воды крупные нежелатель-
ные частицы, в то время как в медиальную руку 
поступает очищенная от  крупных частиц вода, 
где происходит захват пищевых частиц. Такое 
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Рис.  11. Схема предполагаемого механизма сортировки частиц в  спиролофном и  плектолофном типах лофофора 
(по: Rudwick, 1970, с изменениями): а – поступление суспензии частиц разных размеров в мантийную полость, б – со-
ртировка частиц. Крупные и мелкие частицы в спиролофном лофофоре попадают во внутренние спирали равновероятно. 
В плектолофном лофофоре большинство крупных частиц задерживается в латеральных руках. Обозначения: кч – крупные 
частицы, мч – мелкие частицы, пв – поток воды.
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разделение функций делает механизм филь-
трации более эффективным, поскольку при 
постоянном поступлении воды с  высокой кон-
центрацией крупных частиц одновременно мо-
жет происходить как очищение лофофора, так 
и принятие пищевых частиц. 

Спиролофный лофофор ринхонеллид состо-
ит из двух закрученных в дорсальном направле-
нии спиральных рук, каждая из которых состоит 
из одной брахиальной оси. Разделение вводной 
и выводной камер достигается за счет примыка-
ния кончиков щупалец одного оборота спирали 
к оси предыдущего оборота спирали. При этом 
щупальца первого оборота выпрямлены и огра-
ничивают вводную камеру за  счет прикоснове-
ния кончиков щупалец к  краю створки рако-
вины и  к  щупальцам первого оборота спирали 
соседней руки лофофора (рис. 9, а). 

Мы предполагаем, что спиролофный лофо-
фор менее эффективно удаляет ненужные круп-
ные частицы, чем плектолофный лофофор. Это 
связано с  тем, что в  спиролофном лофофоре 
во  время фильтрации большая часть щупалец 
должна находиться в  изогнутом состоянии для 
функционального разделения мантийной по-
лости на вводную и выводную камеры (рис. 11). 
Для того, чтобы ненужные частицы попадали 
в  выходящий поток, ринхонелиды должны вы-
прямить щупальца. При постоянном поступле-
нии высокой концентрации крупных частиц это 
приведет к смешиванию входящего и выходяще-
го потоков. Поэтому, в отличие от теребратулид 
с плектолофным лофофором, ринхонеллиды для 
очищения лофофора вынуждены частично или 
полностью останавливать процесс фильтрации, 
что является невыгодным с точки зрения пита-
ния. Для того, чтобы не нарушать процесс филь-
трации, верхний предел размера принимаемых 
спиролофным лофофором частиц выше, чем 
у плектолофного лофофора, что подтверждается 
данными, полученными при анализе содержи-
мого пищеварительного тракта (см. главу 2). 

Кроме того, особенности морфологии щу-
палец лофофора также играют роль в  процессе 
фильтрации. Используя фотографии гистологи-
ческих срезов и изображения, полученные с по-
мощью сканирующей электронной микроско-
пии щупалец ринхонеллиды Hemithiris psittacea 
(см. Temereva, Kuzmina, 2017) и  теребратулиды 
Coptothyris grayi (см. Кuzmina, Temereva, 2018), 
авторы проанализировали ширину и  глуби-
ну фронтального желобка наружных щупалец 
(рис.  12). Наружные щупальца спиролофного 

лофофора ринхонеллид имеют слабо выражен-
ный фронтальный желобок, тогда как фронталь-
ный желобок щупалец плектолофного лофофо-
ра теребратулид четко выражен и имеет ширину 
и глубину около 20–25 мкм. Желобок сходного 
строения имеют наружные щупальца теребра-
тулиды Terebratalia sp. (см. Reed, Cloney, 1977). 
Можно предположить, что щупальца спиролоф-
ного лофофора с плохо выраженным фронталь-
ным желобком способны принимать частицы, 
сопоставимые с диаметром наружных щупалец, 
тогда как в  плектолофном лофофоре размер 
принятых частиц будет соответствовать разме-
ру хорошо выраженного фронтального желобка 
наружных щупалец. Полученные данные соот-
носятся с размером органических частиц, обна-
руженных в желудке у брахиопод с разными ти-
пами лофофора (см. главу 2). 

Важно отметить, что начиная с  мезозойской 
эры именно представители отряда Terebratulida, 
многие из которых обитают в фотической зоне, 
являются самой таксономически разнообразной 
и широко распространенной группой современ-
ных брахиопод, что неоднократно связывали 
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Рис.  12. Поперечный срез через брахиальную ось спиро-
лофного (а) и плектолофного (б) лофофоров (по: Temereva, 
Kuzmina, 2017; Кuzmina, Temereva, 2018). Внутреннее стро-
ение щупалец не отражено. Обозначения: ас – абфронталь-
ная сторона, вщ – внутренние щупальца, лр – латеральные 
реснички, нщ  – наружные щупальца, фс  – фронтальная 
сторона.
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с морфологией их лофофора (Rudwick, 1970; Lee, 
2008). Мы предполагаем, что эволюционный 
успех теребратулид с  плектолофным типом ло-
фофора связан с его возможностью эффективно 
отфильтровывать потенциально несъедобный 
крупный панцирный планктон. Примечательно, 
что именно плектолофный лофофор стал самым 
распространенным типом лофофора начиная 
с  мезозоя и  до  настоящего времени (Rudwick, 
1970; Carlson, 2016). Одновременно с этим про-
исходит сокращение численности и вымирание 
таксонов брахиопод со спиролофным типом ло-
фофора. 

Поскольку спиролофный лофофор совре-
менных ринхонеллид не способен отсортировы-
вать крупный планктон, необходимы дополни-
тельные приспособления для его эффективного 
переваривания и дальнейшего выведения путем 
антиперистальтики (сокращения стенок пище-
варительного тракта для перемещения его со-
держимого в направлении ко рту).

4. АНАТОМИЯ И ГИСТОЛОГИЯ 
ПИЩЕВАРИТЕЛЬНОЙ СИСТЕМЫ 

СОВРЕМЕННЫХ БРАХИОПОД 
У всех современных брахиопод в состав пище-

варительного тракта входят следующие отделы: 
короткая глотка, пищевод, желудок, куда впада-
ют протоки пищеварительной железы, и пилори-
ческий отдел, который также называют средней 
кишкой (рис. 13). У Rhynchonelliformea пилори-
ческий отдел слепо замыкается, а у Linguliformea 
и Craniiformea за пилорическим отделом распо-
ложен задний отдел кишечника. Пищеваритель-
ная железа представляет собой систему ветвя-
щихся дивертикулов, замыкающихся ацинусами 
и  способных к  периодическому сокращению 
(Morton, 1960).

Среди современных брахиопод можно выде-
лить четыре типа строения пищеварительного 
тракта. 

1. U-образный кишечник, который располо-
жен в фронтальной плоскости животного и от-
крывается анальным отверстием в  мантийную 
полость справа; описан у лингулиформных бра-
хиопод (рис. 13, г).

2. Прямая кишечная трубка, в  которой за-
дний отдел делает короткую петлю и  открыва-
ется анальным отверстием на  задней стороне 
тела; встречается у  кранииформных брахиопод 
(рис. 13, в).

3. Слепо замкнутая кишечная трубка, в  ко-
торой задний отдел кишечника полностью ре-
дуцирован; описан у  представителей отрядов 
Terebratulida и Thecideida (рис. 13, б). 

4. Слепо замкнутая кишечная трубка со сле-
пым расширением на конце известна у предста-
вителей отряда Rhynchonellida, обитающих в фо-
тической зоне, таких как Hemithiris psittacea (см. 
Hancock, 1858) и  Notosaria nigricans (неопубл. 
данные; рис. 13, а). 

Пищеварительная система у  представителей 
трех подтипов брахиопод имеет сходную гисто-
логическую организацию (Chuang, 1959, 1960; 
Пунин, Филатов, 1980; Пунин, 1981; d’Hondt, 
1986). Все отделы пищеварительного тракта име-
ют мышечную обкладку, которую формируют 
эпителиально-мышечные клетки целомическо-
го эпителия (Пунин, 1991). Эпителий просвета 
кишечной трубки представлен ресничными и 
железистыми клетками. Ресничные клетки со-
ставляют большую часть эпителия пищевари-
тельного тракта брахиопод, основная роль этих 
клеток заключается в перемешивании и транс-
портировке частиц пищи. В эпителии пищева-
рительной железы есть особые ресничные клет-
ки, характеризуемые наличием зоны пузырьков 
и канальцев, заполненных веществом различной 
электронной плотности, вакуолей и лизосом 
(рис. 14, б). Эти клетки называются пищевари-
тельными, поскольку они участвуют во внутри-
клеточном пищеварении. Железистые клетки 
включают секреторные клетки, участвующие во 
внеклеточном пищеварении (рис. 14, в), и сли-
зистые клетки, рассеянные по всему эпителию 
пищеварительного тракта и отсутствующие в 
эпителии пищеварительной железы.

Особый интерес представляет собой ми-
кроскопическая анатомия слепого окончания 
пилорического отдела ринхонеллид, которое 
имеет больший диаметр по сравнению с началь-
ной и  средней частями пилорического отдела 
(рис. 14; Hancock, 1858; Пунин, 1991). Эпителий 
слепого расширения образует складки, в  ко-
торые заходит базальная мембрана (рис.  14,  г). 
Ультраструктура ресничных клеток этого от-
дела пищеварительной системы сходна с  тако-
вой фагоцитирующих клеток пищеварительной 
железы: апикальная мембрана клеток образует 
впячивания, выражена апикальная зона пузырь-
ков и канальцев (Пунин, 1991). В клетках также 
имеются вакуоли с  содержимым разной элек-
тронной плотности. Слизистые клетки, так  же 
как и в ацинусах пищеварительной железы, от-
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Рис. 13. Морфология пищеварительной системы брахиопод (по: Nielsen, 1991, с изменениями): а – Hemithiris psittacea 
(Rhynchonelliformea: Rhynchonellida), слепо замкнутый кишечник с  расширением на  конце (оригинальная схе-
ма); б – Rhynchonelliformea: Terebratulida, слепо замкнутый кишечник без расширения (оригинальная схема); в – Novocrania 
anomala (Craniiformea), кишечник сквозной и  открывается анальным отверстием на  задней стороне тела (по: Chuang, 
1960); г – Lingula anatina (Linguliformea), U – образный сквозной кишечник открывается анальным отверстием в мантий-
ную полость справа ото рта (по: Chuang, 1959). Оранжевым цветом обозначены рот и глотка, желтым обозначен пищевод, 
зеленым – желудок, красным – пищеварительная железа, голубым – пилорический отдел, фиолетовым – задний отдел 
кишечника. Стрелки указывают на ротовое отверстие, точками обозначено анальное отверстие кишечника.
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сутствуют. Важно отметить, что пилорический 
отдел теребратулид не  образует подобного рас-
ширения, истончаясь дистально (рис. 13, б). 

5. ОСОБЕННОСТИ ФИЗИОЛОГИИ  
ПИЩЕВАРИТЕЛЬНОЙ СИСТЕМЫ

Данные по микроскопической анатомии по-
казывают, что для брахиопод характерно как 
внутриклеточное пищеварение, которое преиму-
щественно происходит в клетках пищеваритель-
ной железы, так и внеклеточное (полостное) пи-
щеварение, которое имеет место во всех отделах 
пищеварительной системы. Полостное пищева-

рение подтверждается данными биохимических 
исследований, которые показали содержание 
амилазы, расщепляющей крахмал, в  полостях 
всех отделов кишечника Lingula anatina Lamarck, 
1801 (см. Chuang, 1959), а также содержание про-
теазы, расщепляющей белки, в эпителии желуд-
ка и  пилорического отдела Terebratulina retusa 
(L., 1758) (см. d’Hondt, Boucaud-Camou, 1982). 
В эпителии пищеварительного тракта также об-
наруживаются целлюлаза и  хитиназа (Elyakova, 
1972), что важно для первых этапов переварива-
ния пищи.

В  клетках эпителия пищеварительной желе-
зы обнаруживаются все основные группы пи-
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Рис. 14. Особенности микроскопической анатомии кишечной трубки ринхонеллиды Hemithiris psittacea (по Пунину, 1981, 
с изменениями): а – ультраструктура клеток слепого расширения пилорического отдела, б – ультраструктура пищевари-
тельных клеток пищеварительной железы, в – ультраструктура секреторных клеток пищеварительной железы, г – попереч-
ный срез через среднюю часть пилорического отдела кишечника, д – поперечный срез слепого расширения пилорического 
отдела. Границы клеток на фиг. г, д не обозначены. Обозначения: аг – аппарат Гольджи, азпк - апикальная зона пузырьков 
и канальцев, бм – базальная мембрана, бп – базальная пластинка, вак – вакуоль, вацм – впячивания апикальной цито-
плазматической мембраны, гл – гранула липофусцина, д – десмосома, кн – корешковая нить, л – липидное включение, 
мв – микроворсинки, мит – митохондрия, мо – мышечная обкладка, пп – пиноцитозный пузырек, ппо – просвет пи-
лорического отдела, пср – просвет слепого расширения пилорического отдела, р – ресничка, сг – секреторная гранула, 
э – эпителий, я – ядро, яд – ядрышко.
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щеварительных ферментов (липазы, протеазы, 
углеводолитические ферменты) и  наблюдаются 
фагоцитозная и  пиноцитозная активность рес-
ничных клеток, что говорит о внутриклеточном 
пищеварении, характерном только для этого от-
дела (Storch, Welsch, 1975). 

Процесс пищеварения брахиопод начинается 
с  попадания пищевых частиц в  пищевой жело-
бок в лофофоре, в котором они обволакиваются 
слизью и  формируют пищевые комки. Части-
цы, попавшие в  глотку, окруженные слизью, 
транспортируются ресничными токами в  пи-
щевод и желудок, где проходят начальные этапы 
полостного переваривания. Пищеварительная 
железа, дивертикулы которой способны перио-
дически сокращаться (Morton, 1960), затягивает 
пищу внутрь для дальнейшего внутриклеточно-
го переваривания. Этот процесс может проис-
ходить неоднократно. Задний отдел кишечника 
лингулиформных и кранииформных брахиопод 
формирует фекальные массы, которые выво-
дятся через анус. У  ринхонеллиформных бра-
хиопод непереваренные остатки перемещаются 
ресничными токами к передней части желудка, 
где превращаются в  фекальные гранулы и  вы-
водятся за  счет антиперистальтических сокра-
щений стенок пищевода и глотки (Morton, 1960; 
Storch, Welsch, 1975). Содержание большой кон-
центрации крупных неорганических панцирей 
в  пищеварительной системе может привести 
к засорению кишечника и нарушению процесса 
пищеварения. 

Особенности тонкого строения слепо зам-
кнутого расширения пилорического отдела 
H. psittacea говорит о его дополнительной функ-
циональной нагрузке. Ультраструктура клеток, 
аналогичная ультраструктуре клеток пищева-
рительной железы, наличие лизосом и  ваку-
олей с  различным по  плотности содержимым 
(рис.  14, а), а  также множественные картины 
пиноцитоза позволили предположить, что в сле-
пом расширении пилорического отдела, так  же 
как и  в  пищеварительной железе, происходит 
внутриклеточное пищеварение (Пунин, 1991). 
Данное предположение подтверждается наличи-
ем липофусциновых гранул, которые являются 
неутилизированными продуктами пищеварения 
и метаболизма (рис. 14, a; Пунин, 1991). 

Кроме того, большое количество складок 
эпителия, в которые заходит базальная мембра-
на, а  также его мышечная обкладка (рис.  14, г; 
Пунин, 1991) говорят о вероятной способности 
этого отдела к сокращению. Мы предполагаем, 

что сокращение стенок слепого расширения пи-
лорического отдела современных ринхонеллид 
приводит к  измельчению крупных панцирей. 
Это, в  свою очередь, облегчает их перемеще-
ние в  обратном направлении, формирование 
фекалий и  дальнейшее выделение. При этом 
питательное содержимое разломанных клеток 
подвергается внутриклеточному пищеварению. 
Таким образом, ринхонеллиды, обитающие 
в  фотической зоне, по-видимому, используют 
слепое расширение для измельчения и  пере-
варивания панцирного планктона. Важно от-
метить, что в  литературе отсутствуют данные 
о  наличии или отсутствии слепого расширения 
у глубоководных ринхонеллид. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Брахиоподы мезозойской эры, которая харак-

теризуется изменением экологических условий 
в океане, столкнулись с ранее неизвестным тол-
стостенным панцирным фитопланктоном. Это 
изменение не повлияло на брахиопод со сквоз-
ным пищеварительным трактом, т.к. избыток 
неперевариваемых панцирей свободно выводил-
ся через задний отдел кишечника. Большинство 
ринхонеллиформных брахиопод, чувствитель-
ных к  большому количеству неперевариваемых 
остатков из-за слепо замкнутого кишечника, 
не  смогли приспособиться к  новому составу 
пищи и не восстановили свое разнообразие в по-
стпалеозойское время (Zezina, 2008).

Мы предлагаем следующую гипотезу эво-
люции ринхонеллиформных брахиопод после 
пермо-триасового вымирания (рис.  15). Часть 
отрядов ринхонеллиформных брахиопод со сле-
по замкнутым кишечником, столкнувшиеся 
с  новым панцирным фитопланктоном в  мезо-
зое, вымерли, некоторые представители стали 
либо жить на  глубине ниже фотической зоны, 
как большинство современных ринхонеллид, 
либо приспособились к  новому типу пищи. 
Так, некоторые виды ринхонеллид, такие как 
H.  psittacea и  N. nigricans, обитающие в  фоти-
ческой зоне, вероятно, используют слепое рас-
ширение пилорического отдела кишечника для 
уменьшения объема непереваренных остатков. 
В  то  же время теребратулиды с  плектолофным 
лофофором получили преимущество перед дру-
гими брахиоподами за  счет высокой эффек-
тивности фильтрационного аппарата, который 
способен отсортировывать крупный панцирный 
планктон. 
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В  настоящее время большинство брахио-
под со спиролофным лофофором обитают либо 
на нижней границе фотической зоны, либо вне 
ее, тогда как теребратулиды широко представле-
ны на различных глубинах, являясь самой мно-
гочисленной группой среди современных брахи-
опод (Carlson, 2016).
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Рис. 15. Гипотеза эволюции ринхонеллиформных брахиопод.
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Effect of Posterior Gut Reduction on the Evolution of Rhynchonelliform Brachiopods 
А. А. Selischeva1, Т. V. Kuzmina1 

1Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119991 Russia

Brachiopods are a group of animals known since the Early Cambrian and thrived in the Paleozoic. After the 
Permian–Triassic extinction, there was a  significant reduction in the taxonomic diversity of brachiopods. 
According to one hypothesis, in the Mesozoic, brachiopods with blind gut could not reinstate their numbers 
due to the predominance of shelly plankton. We assume that the terebratulids, the most widespread group of 
modern brachiopods, were able to adapt to the changed composition of food due to a more efficient filtration 
mechanism of the plectolophous lophophore. Extant rhynchonellids have a blind–closed bulbus end of digestive 
tract, which is probably used for crushing and digesting shelly plankton.

Keywords: brachiopods, lophophore, digestive tract, evolution, phytoplankton, extinction
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ВВЕДЕНИЕ
Феномен пористости у  брахиопод отряда 

Rhynchonellida до конца не ясен. Пористые ринхо-
неллиды появились в конце девона после фран–
фаменского вымирания и исчезли в конце перми, 
причем до конца периода дожил только один род, 
Rhynchopora King, 1865. Ранее все пористые рин-
хонеллиды выделялись в отдельное надсемейство 
Rhynchoporoidea. Их поры относятся к типу эндо-
пор. Они простые или сливающиеся, распростра-
нены в  фиброзном слое двух- или трехслойных 
раковин ринхонеллид (Savage, 2002a).

Изучению пористых ринхонеллид, несмотря 
на  их немногочисленность, уделялось особое 
внимание. Исследование пористых палеозой-
ских ринхонеллид привело к описанию несколь-
ких родов и  видов (Эрлангер, 1986; Sartenaer, 
Plodowsky, 2003; Пахневич, 2012, 2018), к ревизии 
рода Rhynchopora (Эрлангер, 1993) и пересмотру 
объема рода Araratella Abrahamian, Plodowski et 
Sartenaer, 1975 (Пахневич, 2015). Было выяв-
лено, что надсемейство Rhynchoporoidea явля-
ется сборным, поскольку пористость возникла 

независимо в  различных надсемействах этих 
брахиопод, как параллельно в  одно время, так 
и в разные временные отрезки позднего палео-
зоя (Pakhnevich, 2013). Однако существует мне-
ние сохранить это надсемейство в  неизменном 
составе (Mottequin et al., 2015), сделав наиболее 
важным признак наличия пористости вне зави-
симости от  несхожести внутреннего строения. 
Вопросы происхождения пористости как осо-
бенности строения стенки раковины и  форми-
рования центров происхождения были разобра-
ны нами ранее (Пахневич, 2022).

Однако, П. Сартенэром и  Г. Плодовски 
(Sartenaer, Plodowski, 2003) были приведены не-
которые другие спорные виды пористых рин-
хонеллид, которые необходимо дополнительно 
изучить. В первую очередь установить – являют-
ся ли они пористыми. И в этом отношении по-
ристость стенки раковины у некоторых спорных 
таксонов была подтверждена или опровергнута, 
пересмотрена их таксономическая принадлеж-
ность. Например, Pugnoides triaequalis из фамена 
Закавказья стал типовым видом рода Sharovaella 
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Pakhnevich, 2012 (Пахневич, 2012). К  этому  же 
роду отнесен вид Rhynchopora (?) morini Drot, 
1964 из  фамена Марокко (Пахневич, 2012). 
Брахиоподы этих видов также имеют пористую 
стенку раковины.

Помимо родов с явным наличием пористости 
в стенке раковины, различными исследователя-
ми предполагалось, что этот признак характерен 
еще для нескольких видов ринхонеллид, однако 
аргументов в  пользу этого было приведено не-
достаточно или они отсутствовали. Для брахио-
под вида Momarhynchus indigirkaensis Baranov et 
Sartenaer, 1996 из фамена Якутии не подтвержде-
на пористость стенки раковины. Авторы не опу-
бликовали ни  одного изображения пор. Судя 
по внешнему и внутреннему строению раковины 
брахиопод рода Rariella Zhang, 1981 из нижнего 
девона Северного Китая, данный род принад-
лежит к отряду Athyridida. А род Yingtangella Bai 
et Ying, 1977 из  раннего девона Южного Китая 
принадлежит к брахиоподам отряда Terebratulida 
и сейчас сведен в синонимию к роду Rhipidothyris 
Cooper et Williams, 1935 (см. Xiu-Qin, Li, 2008).

Также Сартенэр и  Плодовски (Sartenaer, 
Plodowski, 2003) писали о  наличии пористо-
сти у видов Leiorhynchus kiselicus Nalivkin, 1979 
из фамена Южного Урала, Pugnoides korsakpaica 
Nalivkin, 1937 из  низов турне Центрально-
го Казахстана, Leiorhynchus dichotomians 
kasakhstanica Rozman, 1962 из фамена Централь-
ного Казахстана (Розман, 1962), “Camarotoechia” 
(Araratella?) intercalata Rozman, 1960 из  фамена 
Днепровско-Донецкого прогиба и Rhynchonella 
(Camarotoechia) togata Whidborne, 1897 из  фа-
менских отложений Великобритании (Север-
ный Девон). Все эти виды, за исключением пер-
вых двух, остаются до  сих пор неизученными. 
А  результаты исследований L.  kiselicus (семей-
ство Leiorhynchidae) и P. korsakpaica (семейство 
Petasmariidae) приведены в  настоящей статье. 
Они проводились с  целью переизучения типо-
вых коллекций Д.В.  Наливкина, хранящихся 
в  Центральном научно-исследовательском ге-
ологоразведочном музее им.  Ф.Н.  Чернышева 
(ЦНИГР музей), г. С.‑ Петербург, а  также для 
нахождения пористости и  уточнения таксоно-
мической принадлежности видов.

Вид P. korsakpaica, помимо этого, еще и имеет 
статус nomen dubium (Savage, 2002b). Он выбран 
в качестве типового для рода Paryphorhynchopora 
Simorin, 1956 (Симорин, 1956). И  неопределен-
ный статус, и использование его как типового по-
вышает значимость проведенных исследований.

Ранее опыт использования томографических 
методов для переизучения типовых коллекций 
ЦНИГР музея принес положительные результа-
ты. Была проведена ревизия ринхонеллид родов 
Chivatschella Zavodowsky, 1968 и  Ferganotoechia 
Rzhonsnitskaia in Rzhonsnitskaia, Kulikova et 
Petrosyan, 1978 (Пахневич, 2019, 2020). Уда-
лось доказать валидность рода Ferganotoechia 
и  его принадлежность к  подсемейству 
Trigonirhynchiinae семейства Trigonirhynchiidae 
и  отнести род Chivatschella к  подсемейству 
Psilocamarinae семейства Psilocamaridae надсе-
мейства Stenoscismatoidea.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Для исследования использовались только ти-

повые экземпляры вида Pugnoides korsakpaica 
под №№ 4261/248, 4261/249 (голотип), 4261/250 
из нижнекарбоновых нижнетурнейских отложе-
ний кассинских слоев Северо-Восточного Ка-
захстана (Наливкин, 1937). Проведены томогра-
фические исследования типовых экземпляров 
вида Leiorhynchus kiselicus: №№ 3085/537 (го-
лотип), 3085/538, 3085/539, 3085/540, 3085/541, 
3085/542 из  верхнедевонских верхнефамен-
ских отложений (этрень, лытвенский горизонт) 
по берегам рр. Ряузяк и Лытва на Урале (Налив-
кин, 1979). Дополнительно изучена типовая се-
рия вида Pugnoides djeskasghanica Nalivkin, 1937 
(№№ 4261/251, 4261/252, 4261/253) из низов кас-
синских слоев Северо-Восточного Казахстана. 
Все материалы хранятся в ЦНИГР музее.

Исследование проводилось с помощью рент-
геновского микротомографа Skyscan 1172 в Па-
леонтологическом ин-те им.  А.А.  Борисяка 
РАН (ПИН РАН). Параметры томографии: сила 
тока – 100 mA, напряжение – 103–104 kV, фильтр 
Al (1 мм), вращение на 180°, шаг вращения 0.7°, 
размер пикселя – 24.89–29.67 мкм.

Раковины изучались также с помощью бино-
кулярных микроскопов МБС-10 и Leica M165C.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ. 
ОПИСАНИЯ ВНУТРЕННЕГО СТРОЕНИЯ

Pugnoides korsakpaica

Голотип № 4261/249. В раковине не обнару-
жено никаких структур из-за отсутствия кон-
трастности между раковиной и вмещающей по-
родой.
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Паратип № 4261/248. В  макушке брюшной 
створки нет зубных пластин. Порода, находяща-
яся в макушках обеих створок, очень трещино-
ватая, что не  дает возможность различать вну-
тренние структуры.

Паратип № 4261/250. Если в макушке брюш-
ной створки и  есть зубные пластины, то  они 
очень короткие, сросшиеся со  стенкой рако-
вины. В  спинной створке присутствуют септа 
и септалий (табл. IV, фиг. 1).

Раковины всех экземпляров непористые. 
То,  на  что А.М.  Симорин (1956) указывал как 
на  поры, скорее всего, являются экзопорами 
(т.е. ямками). Они располагаются рядами, но эн-
допоры у  пористых ринхонеллид распределены 
в  шахматном порядке. Симорин в  качестве си-
нонима типового вида Paryphorhynchopora от-
мечал также P. djeskasghanica Nalivkin. Изучение 
типовой серии этого вида не помогло получить 
дополнительную информацию, кроме той, что 
стенки раковины утолщены.

Leiorhynchus kiselicus
Все структуры в  раковинах выявлены благо-

даря частичному окремнению.
Голотип № 3085/537. Брюшная створка со-

хранилась не полностью, поэтому в ней никаких 
структур не обнаружено. В спинной створке вы-
сокая, длинная септа. Хорошо просматривается 
открытый узкий септалий. Замочные пластины 
соединены с  септалием, но  ближе к  переднему 
краю септа и  септалий остаются свободными. 
Круральные основания скобовидные. Круры 
пластинчатые, сжатые с боков (табл. IV, фиг. 2).

Паратип № 3085/541. Раковина частично 
окремнена. В  макушке брюшной створки есть 
короткие, дуговидно изогнутые к  ее боковым 
поверхностям зубные пластины. В  спинной 
створке в наличии низкая септа и узкий откры-
тый септалий. Замочные пластины соединены 
с  септалием, но  не  сливаются в  единую замоч-
ную пластину. Круральные основания в сечении 
скобовидные. Ближе к заднему краю круры ско-
бовидные, затем по  направлению к  переднему 
краю становятся уплощенными с боков (табл. IV, 
фиг. 3).

Паратип № 3085/539. В раковине не выявле-
но ни одной структуры, хотя именно этот экзем-
пляр отличается наилучшей сохранностью рако-
винного вещества.

Паратип № 3085/538. В  макушке брюшной 
створки обнаружены дуговидно изогнутые к бо-

ковым сторонам зубные пластины. В  спинной 
створке низкая септа и широкий открытый сеп-
талий. Круральные основания скобовидные 
в сечении. Круры ближе к заднему краю стерж-
невидные, а у переднего края уплощенные с бо-
ков, скобовидные (рис. 1, и–п).

Паратип № 3085/540. В  макушке брюшной 
створки располагаются дуговидные зубные пла-
стины, изогнутые в  боковые стороны. В  спин-
ной створке высокая, длинная септа. Септалий 
узкий, открытый. Замочные пластины соедине-
ны с септалием. Ближе к переднему краю септа-
лий остается свободным, не соединенным с за-
мочными пластинами. Круральные основания 
скобовидные. Круры отмечены, но  они четко 
не наблюдаются (рис. 1, а–з).

Паратип № 3085/542. Короткие зубные пла-
стины в  макушке брюшной створки дуговидно 
изогнуты в стороны ее боковых стенок. В спин-
ной створке отмечены зубные ямки, в  которые 
могут входить овальные уплощенные зубы. Сеп-
та средней высоты. Септалий узкий, закрытый 
крышечкой. Замочные пластины соединены 
с  септалием и  объединяются в  единую пласти-
ну. Круральные основания ближе к  замочному 
краю v-образные (вершинами ориентированные 
к спинной створке), ближе к переднему краю – 
стержневидные. Круры ближе к замочному краю 
стержневидные, а у переднего края – уплощен-
ные с боков (табл. V).

Раковины всех экземпляров не пористые.

ОБСУЖДЕНИЕ
Ни в одном случае не подтвердилось предпо-

ложение о пористости раковины.
Pugnoides korsakpaica. К сожалению, данных, 

полученных с  помощью рентгеновской микро-
томографии недостаточно, чтобы окончательно 
судить о родовой принадлежности данного вида. 
Тем не  менее, некоторую информацию в  даль-
нейшем можно использовать для выяснения 
систематической принадлежности таксона. На-
ливкин (1937) указывал, что расходящиеся зуб-
ные пластины располагаются в макушке брюш-
ной створки, а  в  спинной есть короткая септа. 
То  же указывал и  Симорин (1956). По  данным 
моего исследования, зубные пластины, если 
и присутствуют, то они очень короткие и сраста-
ются со стенкой макушки брюшной створки.

В  спинной створке есть септа и  септалий. 
Септу указывал и Наливкин, но не писал о при-
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Рис. 1. Виртуальные поперечные срезы раковин Orbiculatisinurostrum kiselicum (Nalivkin, 1979): а–з – паратип ЦНИГР 
музей, № 3085/540; и–п  – паратип ЦНИГР музей, № 3085/538; Урал, берег р. Ряузяк; верхний девон, верхний фамен, 
лытвенский горизонт. Обозначения: збп – зубные пластины, зп – замочная пластина, к – круры, ко – круральные осно-
вания, с – септа, сп – септалий. Масштаб – 1 мм. Рядом с каждым срезом стоит число, соответствующее его расстоянию 
от  макушки брюшной створки. Круговые элементы на  срезах  – артефакты вращения; не  являются морфологическими 
структурами раковин.
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сутствии септалия. Септалий у  P. korsakpaica 
крупный, узкий и глубокий. Неясно, закрыт он 
или нет.

У  рода Pugnoides Weller, 1910 есть развитые 
зубные пластины, низкая септа и маленький за-
крытый септалий. Но у паратипа № 4261/250 он 
крупный и глубокий. Это не совпадает с харак-
теристикой рода Pugnoides.

Leiorhynchus kiselicus. Скульптура всех ти-
повых экземпляров нехарактерна для рода 
Leiorhynchus Hall, 1860. У  этого рода немного-
численные простые слабо развитые складки, 
особенно мало их на  боковых поверхностях. 
У  всех изученных экземпляров ребра хорошо 
развиты, их много, они хорошо заметны на бо-
ковых поверхностях, иногда образуются за счет 
дихотомии и интеркаляции. При этом по приве-
денным выше описаниям внутреннего строения 
можно заметить, что типовая серия неоднородна. 
Если для всех экземпляров характерны высокая 
септа и  открытый неглубокий узкий септалий, 
то у экз. №№ 3085/538 (рис. 1, и–п) и 3085/542 
(табл. V) наблюдается иное строение. У  экз. 
№  3085/538 септа низкая, септалий открытый, 
но он шире, чем у остальных экземпляров. У экз. 
№ 3085/542 септа низкая, а септалий закрытый, 
неглубокий и  узкий. В  первом случае отличия 
во  внутреннем строении следует отнести к  ин-
дивидуальной изменчивости. Изменчивость 
внутреннего строения ринхонеллид очень слабо 
изучена. Все экземпляры принадлежат двум ви-
дам: к одному виду относится экз. № 3085/542, 
а  к  другому  – все остальные экземпляры. Судя 
по  скульптуре (расширяющиеся к  переднему 
краю складки, более крупные в синусе и на сед-
ле), закрытому септалию, форме круральных 
оснований и  крур, экз. № 3085/542 следует от-
нести к роду Paropamisorhynchus Sartenaer, 2001. 
Остальные экземпляры принадлежат одному 
виду рода Orbiculatisinurostrum Sartenaer, 1984.

Таким образом, все экземпляры, кроме № 
3085/542, следует именовать Orbiculatisinurostrum 
kiselicum (Nalivkin, 1979). Экз. № 3085/542 отно-
сится к новому виду Paropamisorhynchus lytvensis 
sp. nov.

Далее приводим диагноз рода 
Orbiculatisinurostrum и  описание нового вида 
Paropamisorhynchus lytvensis sp. nov.

О Т Р Я Д  RHYNCHONELLIDA

Н А Д С Е М Е Й С Т В О 
CAMAROTOECHIOIDEA SCHUCHERT, 1929

СЕМЕЙСТВО LEIORHYNCHIDAE STAINBROOK, 1945

ПОДСЕМЕЙСТВО LEIORHYNCHINAE STAINBROOK, 1945

Род Orbiculatisinurostrum Sartenaer, 1984
Orbiculatisinurostrum: Sartenaer, 1984, с. 2.

Т и п о в о й  в и д  – Leiorhynchus laevis Gurich, 
1903; верхний девон, франский ярус Польши.

Д и а г н о з . Раковина средних размеров, 
овальной или округло-пентагональной фор-
мы. Раковины равномерно вытянуты в  дли-
ну и  в  ширину, умеренно выпуклые. Спин-
ная створка наиболее выпуклая. Наибольшая 
толщина находится в  области макушек, наи-
большая ширина  – у  переднего края. Макуш-
ка брюшной створки слабо загнута. Боковые 
края пологие. Есть синус и  седло, они начи-
наются с  середины раковины. Синус заканчи-
вается трапециевидным язычком. Радиальная 
скульптура представлена немногочисленными 
складками, они начинаются рядом с макушка-
ми створок. Наиболее широкие расположены 
в  синусе и  на  седле. Расстояние между склад-
ками меньше или равно их ширине. Некото-
рые складки образуются путем дихотомии или 
интеркаляции. Передний край унипликатный. 
Внутри брюшной створки зубные пластины. 
В спинной створке есть высокая длинная септа 
и открытый септалий. Ближе к макушке спин-
ной створки замочные пластины соединены 
с септалием. Круральные основания скобовид-
ные. Круры пластинчатые, сжатые с боков.

В и д о в о й  с о с т а в .  Orbiculatisinurostrum 
lаеve (Gurich, 1903) и O. kiselicum (Nalivkin, 1979).

С р а в н е н и е .  Внешне сходен с Leiorhynchus 
Hall, 1860, но отличается более развитыми склад-
ками, глубоким септалием и более короткой сеп-
той.

З а м е ч а н и я . От  внешне очень сходного 
рода Paropamisorhynchus Sartenaer, 2001 отлича-
ется открытым септалием и  разделенными за-
мочными пластинами.
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О Т Р Я Д  RHYNCHONELLIDA

Н А Д С Е М Е Й С Т В О 
RHYNCHOTREMATOIDEA SCHUCHERT, 1913

СЕМЕЙСТВО TRIGONIRHYNCHIIDAE SCHMIDT, 1965

ПОДСЕМЕЙСТВО TRIGONIRHYNCHIINAE SCHMIDT, 1965

Род Paropamisorhynchus Sartenaer, 2001
Paropamisorhynchus lytvensis Pakhnevich, sp. nov.

Табл. V, фиг. 1
Leiorhynchus kiselicus (part.): Наливкин, 1979, табл. XXXIX, 

фиг. 13.

Н а з в а н и е  в и д а   – от  лытвенского гори-
зонта.

Г о л о т и п   – ЦНИГР музей, № 3085/542; 
Урал, берег р. Ряузяк; верхний девон, верхний 
фамен, лытвенский горизонт.

О п и с а н и е . Раковина средней длины (около 
2  см). Одинаково вытянута в  длину и  в  ширину. 
Форма раковины овально-ромбическая. Наи-
большая ширина и высота раковины приходятся 
на  середину. Спинная створка более выпуклая. 
Макушка брюшной створки загнутая. На  перед-
нем крае брюшной створки невысокий широкий, 
но острый синус, а на спинной – невысокое седло. 
Раковину покрывают многочисленные складки. 
Они начинаются от макушек раковины и расши-
ряются к переднему краю. На боковых поверхно-
стях, в синусе и на седле по пять складок. Шири-
на складок больше, чем расстояние между ними. 
Складки и борозды хорошо отграничивают, соот-
ветственно, синус и  седло. В  макушке брюшной 
створки короткие зубные пластины, дуговидно 
изогнутые в стороны ее боковых стенок. В спин-
ной створке есть зубные ямки. В брюшной створ-
ке им соответствуют овальные уплощенные зубы. 
Септа средней высоты. Септалий узкий, закры-
тый крышечкой. Замочные пластины объедине-
ны с септалием, они образуют единую пластину. 
Круральные основания ближе к замочному краю 
v-образные, а  к  переднему краю  – стержневид-
ные. Круры ближе к замочному краю стержневид-
ные, а у переднего края – уплощенные с боков.

С р а в н е н и е .  От типового вида P. kotalensis 
отличается меньшим числом складок на  боко-
вых поверхностях и более узкой раковиной.

З а м е ч а н и я . От  экземпляров типовой се-
рии Leiorhynchus kiselicus отличается внутрен-
ним строением. Септалий у  голотипа нового 
вида закрытый, тогда как у остальных экземпля-
ров L. kiselicus открытый. У Paropamisorhynchus 
lytvensis sp. nov. круральные основания сначала 

v-образные, а ближе к переднему краю стержне-
видные, тогда как у остальных экземпляров они 
скобовидные.

Материал. Голотип.

ВЫВОДЫ
Таким образом, не подтвердилось предполо-

жение о наличии у двух видов палеозойских рин-
хонеллид, Pugnoides korsakpaica и  Leiorhynchus 
kiselicus пористой стенки раковины. Выясни-
лось, что типовые экземпляры вида L.  kiselicus 
должны относится к  роду Orbiculatisinurostrum, 
за  исключением паратипа ЦНИГР музей 
№  3085/542, который принадлежит к  новому 
виду Paropamisorhynchus lytvensis sp. nov. Для 
уточнения таксономического положения вида 
Pugnoides korsakpaica необходимо исследование 
дополнительного материала.

ФИНАНСИРОВАНИЕ
Данная работа финансировалась за  счет 

средств бюджета Палеонтологического инсти-
тута им. А.А. Борисяка РАН. Никаких дополни-
тельных грантов на проведение или руководство 
данным конкретным исследованием получено 
не было.

КОНФЛИКТ ИНТЕРЕСОВ
Как автор данной работы я  заявляю, что 

у меня нет конфликта интересов.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Наливкин Д.В. Брахиоподы верхнего и среднего дево-
на и нижнего карбона Северо-Восточного Казахста-
на // Тр. Центр. н.-и. геологоразвед. ин-та. 1937. Вып. 
99. 200 с.
Наливкин Д.В. Брахиоподы турнейского яруса Урала. 
Л.: Наука, 1979. 248 с.
Пахневич А.В. Новые девонские пористые ринхонел-
лиды (брахиоподы) Закавказья  // Палеонтол. журн. 
2012. № 6. С. 15–22.
Пахневич А.В. К ревизии пористых ринхонеллид рода 
Araratella (Rhynchonellida, Brachiopoda) // Палеонтол. 
журн. 2015. № 4. С. 47–54.
Пахневич  А.В.  Новые род и  виды верхнедевонских 
ринхонеллид (Rhynchonellida, Brachiopoda) Закавка-
зья // Палеонтол. журн. 2018. № 2. С. 24–29.
Пахневич  А.В.  О  систематическом положении 
рода Chivatschella Zavodowsky (Rhynchonellida, 
Brachiopoda) // Палеонтол. журн. 2019. № 3. С. 54–58.



62 ПАХНЕВИЧ

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ        №  6      2024

Пахневич  А.В.  О  систематическом положении рода 
Ferganotoechia Rzhonsnitskaia (Rhynchonellida, 
Brachiopoda) // Палеонтол. журн. 2020. № 5. С. 69–74.
Пахневич А.В. Пористые девонские и раннекарбоно-
вые ринхонеллиды (Brachiopoda) Закавказья // Пале-
онтол. журн. 2022. № 4. С. 23–31.
Розман Х.С. Стратиграфия и брахиоподы фаменского 
яруса Мугоджар и смежных районов. М.: Наука, 1962. 
196 с. (Тр. Геол. ин-та АН СССР.Т. 50).
Симорин А.М. Стратиграфия и брахиоподы Караган-
динского бассейна. Алма-Ата: Изд-во АН Каз. ССР, 
1956. 300 с.
Эрлангер  О.А.  К  систематике пористых ринхонеллид 
(брахиоподы) // Палеонтол. журн. 1986. № 3. С. 52–59.
Эрлангер  О.А.  Greira gen.nov.  – древнейший род по-
ристых брахиопод  // Палеонтол. журн. 1993. №  1. 
С. 118–122.
Mottequin  B., Sevastopulo  G., Simon  E. Micromorph 
brachiopods from the late Asbian (Mississippian, Viséan) 
from northwest Ireland (Gleniff, County Sligo)  // Bull. 
Geosci. 2015. V. 90. № 2. P. 307–330.
Pakhnevich  A.V.  Revision of the Superfamily 
Rhynchoporoidae Muir-Wood, 1955  // Paleontol. J. 
2013. V. 47. № 1. P. 36–43.

Sartenaer P. Deux genres rhynchonellides nouveaux de la 
fin du Frasnien  // Bull. Inst. Roy. Sci. Natur. Belgique 
(Sci. Terre). 1984. V. 55. № 8. P. 1–16.
Sartenaer  P., Plodowski  G. Reassessment of the Strunian 
genus Araratella Abrahamian, Plodowski and Sartenaer 
1975 in the northern Gondwanaland (Rhynchonellida, 
Brachiopoda)  // Cour. Forsch.-Inst. Senckenb. 2003. 
V. 242. P. 329–348.
Savage  N.M.  Superfamily Rhynchoporoidea Muir-
Wood, 1955  // Treatise on Invertebrate Paleontology: 
Part  H. Brachiopoda, Revised. Vol. 4: Sub-phylum 
Rhynchonelliformea (2nd part) / Ed. Kaesler R.L. Boulder, 
Lawrence: Geol. Soc. Amer.; Univ. Kansas Press, 2002a. 
P. 1232–1235.
Savage  N.M.  Nomina dubia  // Treatise on Invertebrate 
Paleontology. Part  H. Brachiopoda, Revised. Vol. 
4: Sub-phylum Rhynchonelliformea (2nd part) / Ed. 
Kaesler R.L. Boulder, Lawrence: Geol. Soc. Amer.; Univ. 
Kansas Press, 2002b. P. 1371–1376.
Xiu-Qin C., Li Q. The relationship between the brachiopod 
genera Yingtangella Bai & Ying, 1978 and Rhipidothyris 
Cooper & Williams, 1935  // Alcheringa. 2008. V.  32. 
P. 191–198.

О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  I V
Фиг. 1. Pugnoides korsakpaica Nalivkin, 1937, паратип ЦНИГР музей, № 4261/250, виртуальные поперечные 
срезы раковины (1а–1в) и  их прорисовки (1а′–1в′); Северо-Восточный Казахстан; нижний карбон, низы 
турне, кассинские слои.
Фиг. 2, 3. Orbiculatisinurostrum kiselicum (Nalivkin, 1979), виртуальные поперечные срезы раковин: 2 – го-
лотип ЦНИГР музей, № 3085/537; 3 – паратип ЦНИГР музей, № 3085/541; Урал, берег р. Ряузяк; верхний 
девон, верхний фамен, лытвенский горизонт.
Обозначения: збп – зубные пластины, зп – замочная пластина, к – круры, ко – круральные основания, с – 
септа, сп – септалий.
Размерная линейка – 1 мм. Рядом с каждым срезом стоит цифра, соответствующая его расстоянию от ма-
кушки брюшной створки. Круговые элементы на срезах – артефакты вращения; не являются морфологиче-
скими структурами раковин.

О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  V
Фиг. 1. Paropamisorhynchus lytvensis sp. nov., голотип ЦНИГР музей, № 3085/542, виртуальные поперечные 
срезы раковины; Урал, берег р. Ряузяк; верхний девон, верхний фамен, лытвенский горизонт. Обозначения 
те же, что в табл. IV, кроме: зсп – закрытый септалий, езп – единая замочная пластина.
Размерная линейка – 1 мм. Рядом с каждым срезом стоит число, соответствующее его расстоянию от макуш-
ки брюшной створки. Круговые элементы на срезах – артефакты вращения; не являются морфологическими 
структурами раковин.
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Systematic Position of the Brachiopod Species Pugnoides korsakpaica Nalivkin  
and Leiorhynchus kiselicus Nalivkin (Order Rhynchonellida)

A. V. Pakhnevich1, 2

1Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia
2Joint Institute for Nuclear Research, Moscow Region, Dubna, 141980 Russia

A revision of the type material of the species Pugnoides korsakpaica Nalivkin, 1937 and Leiorhynchus kiselicus 
Nalivkin, 1979 was carried out using X-ray microtomography. It was not possible to clarify the systematic 
position of the species P.  korsakpaica, but internal shell structures were discovered: a  septum and a  large 
septalium. In the type series of L. kiselicus, specimens belonging to different genera were identified. Most of 
the specimens are assigned to the species Orbiculatisinurostrum kiselicum. A new species has been described – 
Paropamisorhynchus lytvensis sp. nov. The punctae were not found in the shell matter of all specimens.

Keywords: Pugnoides korsakpaica, Leiorhynchus kiselicus, Orbiculatisinurostrum, Paropamisorhynchus, 
Famenian, Tournaisian, X-ray microtomography
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Проведена ревизия позднеордовикского вида остракод Isochilina punctata (Eichwald, 1854), основан-
ная на оригинальных экземплярах Э. Эйхвальда XIX в. с добавлением многочисленного материала 
из верхнеордовикских отложений врудской и изварской свит Ленинградской обл. Дано уточненное 
описание вида. Реконструированы некоторые особенности образа жизни I. punctata, в т.ч. в обста-
новках с измененной соленостью вод, и показана адаптация к повышенной гидродинамической ак-
тивности среды. Выдвинуто предположение о  существовании особой биофации Isochilina punctata, 
обитавшей в ордовике на месте нынешнего Ижорского плато.

Ключевые слова: остракоды, лепердитикопиды, верхний ордовик, катийский ярус, врудская и извар-
ская свиты, Ленинградская обл., Ижорское плато 
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ВВЕДЕНИЕ
Лепердитикопиды, относящиеся к  виду 

Isochilina punctata (Eichwald, 1854) из  верхне-
ордовикских отложений Ленинградской обл., 
известны уже более 180 лет. Они впервые обна-
ружены С.С. Куторгой в окрестностях г. Гатчи-
на у  д. Заречье рядом с  истоком р. Оредеж еще 
в  1840-х гг. в  отложениях нижнего силура (= 
ордовика). При этом родовая принадлежность 
этих находок на  протяжении долгого времени 
оставалась дискуссионной. Другим исследова-
телям не удалось повторить находки. Ф. Шмидт 
(Schmidt, 1873) писал, что “место, откуда проис-
ходили образцы С. Куторги, уже заросло и новый 
материал недоступен” и, более того, он (Schmidt, 
1883) усомнился в том, что данные фоссилии яв-
ляются нижнесилурийскими (= ордовикскими), 
а не девонскими, т.к. в этих местах среднедевон-
ские отложения часто залегают непосредствен-
но на  верхнеордовикских. Это привело к  тому, 
что к  концу XIX в. об  этом виде почти забыли. 
На сегодняшний день вид I. punctata не включен 
ни в одну из современных сводок по остракодам 

или в  специальные публикации по  лепердити-
копидам. Недавно в  коллекции Э. Эйхвальда, 
хранящейся в Палеонтолого-стратиграфическом 
музее Санкт-Петербургского государственного 
ун-та (ПСМ СПбГУ), было обнаружено шесть 
оригинальных экземпляров I.  punctata, которые 
в силу объективных обстоятельств долгое время 
считались недоступными. Кроме того, удалось 
найти выходы пород, содержащих многочислен-
ные экземпляры I.  punctata в  том самом месте, 
где их собирал Куторга в 40-х гг. XIX в.

Находки происходят из отложений врудской 
и  изварской свит верхнего ордовика, пред-
ставленных переслаиванием разнообразных 
синседиментационных и  вторичных доломи-
тов и  домеритов. Две эти свиты, выделенные 
Э.Ю.  Самметом (1990) и  известные только 
на западе Ленинградской обл., где они слагают 
южную окраину Ижорского плато, мало изуче-
ны как в литологическом, так и в биостратигра-
фическом отношении (Дронов и др., 2012). Они 
были отнесены с  определенной долей услов-
ности к оандускому и ракверскому горизонтам 
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катийского яруса, прежде всего на  основании 
коррелятивных признаков и  положению в  раз-
резе (Саммет, 1990). Однако палеонтологиче-
ского обоснования возраста свит не было, хотя 
наличие фаунистических остатков отмечено. 
Позже в некоторых работах, посвященных изу-
чению ордовикских отложений Ленинградской 
обл. (Яновский, 1995; Вербицкий и  др., 2012; 
Дронов и др., 2012; Искюль, 2023), перечислены 
списки организмов (брахиоподы, трилобиты, 
гастроподы, кишечнополостные тетрадииды, 
конодонты, остракоды), но  часто в  них отсут-
ствует информация о  точных привязках этих 
остатков. Однако макрофауна представлена 
ядрами и  отпечатками, поэтому нужно с  осто-
рожностью относиться к сделанным на тот мо-
мент видовым определениям (Дронов и  др., 
2012). Редкие конодонты также не  позволяют 
уверенно определить возраст отложений, т.к. 
из  врудской и  изварской свит была выделена 
одна и  та  же моноспецифическая ассоциация 
с Aphelognathus sp. (Dronov et al., 2019). 

Приводимые в  этих публикациях списки 
остракод [из врудской свиты – Disulcina perita 
(Sarv), Bolbina rakverensis Sarv, Circulina (оши-
бочное написание, правильно Circulinella  – 
авт.) nuda Neck., Sigmobolbina porchowiensis 
(Neck.), Sigmoopsis granulata (Sarv), Klimphores 
minimus Sarv, Platybolbina temperata Sarv; 
из  изварской свиты  – Disulcina perita (Sarv), 
Bolbina rakverensis Sarv, Tvaerenella pretiosa 
Sarv, Brevibolbina dimorpha Sarv, Leperditia 
prima Sarv, Tallinnopsis (= Tetrada  – авт.) 
variabilis Meidla] вызывают сомнение в  досто-
верности. Кажется очень маловероятным на-
личие этих видов в  доломитах и  домеритах, 
образовавшихся в  условиях лагунообразного 
бассейна, т.к. ранее они были известны из из-
вестняков, глинистых известняков, известко-
вых мергелей, т.е. из пород, сформировавших-
ся в нормально-морских условиях (Сарв, 1959; 
Пылма и др.,1988; Meidla, 1996). 

Целью данной работы является переописание 
забытого вида Isochilina punctatа с  добавлени-
ем новых признаков, которые стали доступны 
для изучения благодаря массовому материалу 
из  новых местонахождений в  Ленинградской 
обл., с  изображениями, сделанными на  скани-
рующем электронном микроскопе (СЭМ). При 
этом появилась возможность выбрать из  ори-
гинальных экземпляров Эйхвальда единствен-
ный номенклатурный типовой экземпляр, т.е. 
лектотип, т.к. в  первоначальной публикации 

(Eichwald,  1854) голотип не  указан (Междуна-
родный …, 2004, ст.  73.1.3). Другая задача этой 
публикации связана с  выяснением возможно-
сти использования I.  punctata в  биостратигра-
фических, а  также и  палеогеографических по-
строениях для того, чтобы проследить смену 
палеоусловий Прибалтийского бассейна, ко-
торые обусловили формирование сообщества 
I.  punctata в  бассейне, существовавшем в  ордо-
вике на месте нынешнего Ижорского плато. 

МАТЕРИАЛ, МЕТОДЫ 
И МЕСТОНАХОЖДЕНИЯ

Материалом для статьи послужили ориги-
нальная коллекция Эйхвальда XIX в. и  новые 
коллекции I.  punctata, собранные в  трех ос-
новных местонахождениях (рис.  1): 1)  – около 
бывшей дер. Заречье непосредственно в  русле 
р. Оредеж, т.е. в месте находки первоначального 
материала Куторги, а  также во  временных вы-
емках (доступные в 2022 г. канавы для проклад-
ки коммуникаций); 2) – в карьере Волосовского 
известкового завода (ВИЗ); и 3) – в карьере воз-
ле пос. Вруда на юго-западе Ленинградской обл. 
Новые образцы лепердитикопид приурочены, 
как отмечалось выше, к домеритам и доломитам 
врудской и  изварской свит, представляющих 
собой аналоги нормально-морских отложений 
запада Ленинградской обл. и Северной Эстонии 
[хирмузеской и  рягавереской (печуркинской) 
свит, соответственно].

По  большей части лепердитикопиды встре-
чаются в виде скоплений крупных створок, рас-
пластанных на поверхности породы, часто про-
питанных солями железа, а также представлены 
ядрами. Размеры раковин колеблются от  3.5 
до 10 мм, явной сортировки по размерам нет. Фо-
тографии остракод были сделаны с помощью сте-
реомикроскопа LEICA М165С; их изображения 
представлены на табл. VI. Коллекция Эйхвальда 
хранится в  Палеонтолого-стратиграфическом 
музее Санкт-Петербургского государственного 
ун-та (СПбГУ) под №1 (экз. 1/3611–1/3614); 
новые сборы  – в  Палеонтологическом ин-те 
им. А.А. Борисяка РАН (ПИН РАН) под № 5919.

К ИСТОРИИ ВОПРОСА
История изучения Isochilina punctatа на на-

чальном этапе связана с  исследованиями 
А.А. Кейзерлинга в С.-З. России. В 1843 г. гео-
лог, палеонтолог и зоолог Кейзерлинг совмест-
но с  военным моряком капитан-лейтенантом 
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П.И.  Крузенштерном получили задание 
от Министерства финансов и Корпуса горных 
инженеров: исследовать дикий, в то время еще 
и географически совершенно неизвестный Пе-
чорский край с целью геологического изучения 
и составления точной карты северных районов 
России. Весь собранный в  экспедиции ма-
териал Кейзерлинг и  Крузенштерн через три 
года обобщили в  книге “Научные наблюде-
ния во время поездки в Печорский край”, вы-
шедшей на немецком языке в 1846 г. в Санкт-
Петербурге (Keyserling, Krusenstern, 1846). Эта 
публикация включала в  себя также описание 
встреченных здесь ископаемых остатков ор-
ганизмов, выполненное Кейзерлингом. Ин-
тересно отметить, что цензором этой работы 
был С.С. Куторга, один из первых отечествен-
ных палеонтологов, автор трудов по описанию 
палеозойских беспозвоночных, позвоночных 
и флоры, в некоторых работах которого в даль-
нейшем были учтены данные исследования 
микрофауны Кейзерлинга. В цитируемой выше 
работе Кейзерлинг из  доломитизированного 
известняка силурийского возраста из  место-
нахождения возле дер. Вашкино (Важгортская 

волость Яренского уезда Вологодской губер-
нии, или, согласно современному районирова-
нию – Удорский р-н Республики Коми) впер-
вые описал мелких (5–15 мм, а иногда –30 мм) 
двустворчатых ракообразных под названи-
ем Cypridina marginata, n. sp., отнеся этот вид 
к  рецентному роду остракод Cypridina Milne-
Edwards, 1840. Дело в том, что середина XIX в. 
характеризовалась накоплением описательно-
го материала, в основном, по среднепалеозой-
ским остракодам, но систематика этой группы 
организмов была разработана, главным обра-
зом, на  материале по  современным острако-
дам (Baird, 1850; Brady, 1866; Sars, 1866; Müller, 
1894). Поэтому некоторые таксоны этой систе-
мы были использованы исследователями для 
ископаемых остракод.

Привезенные Кейзерлингом палеонтологи-
ческие образцы были переданы в музей Горно-
го ин-та в С.‑ Петербурге (МГИ СПб), которые 
сегодня хранятся под № 46 (табл. VI, фиг. 8), 
и,  скорее всего, здесь их смог увидеть Кутор-
га, который в  1842 г. был избран директором 
Императорского минералогического об-ва. 

Рис. 1. Карта Ленинградской обл. с указанием изученных местонахождений (отмечены красной звездочкой). Обозначе-
ния: 1 – Малое Заречье, 2 – Волосово, 3 – Вруда.
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Это Общество с момента образования в 1817 г. 
и  до  сегодняшнего дня связано с  Горным ин-
том. Образцы C.  marginata Кейзерлинга Ку-
торга сопоставил с  раковинками, которые он 
собрал, исследуя окрестности С.‑ Петербурга 
в начале 40-х гг. XIX в. Здесь около д. Заречье 
у  истока р. Оредеж им были найдены много-
численные ядра и  отпечатки двустворчатых 
ракообразных, подобные привезенным Кей-
зерлингом. Собранные образцы он снабдил 
этикетками с  надписью “Cypridina marginata 
Keys., Saretche”. В 1858 г. близ поместья Смоль-
ково (по данным 1856 г., это деревня статского 
советника Куторги), в  15 верстах от  Гатчины, 
Куторга вновь обнаружил такие  же створки, 
снова названные им C. marginata, о чем он со-
общил на  заседании Императорского минера-
логического об-ва (Kutorga, 1858). К  сожале-
нию, в обоих случаях описания и изображения 
этого материала сделано не было. Куторга имел 
огромный круг общения с  отечественными 
и  зарубежными геологами и  щедро раздавал 
свои образцы во многие музеи и  частным ли-
цам. Таким образом, они попали к Э. Эйхваль-
ду, Ф. Шмидту и даже в Великобританию к Р. 
Джонсу через шотландского натуралиста и па-
леонтолога Т. Дэвидсона. Каждый из этих ис-
следователей полученные образцы определил 
по-своему. В следующие полвека находки Ку-
торги указываются в разных работах по остра-
кодам (Eichwald, 1854; Эйхвальд, 1861а, б; 
Jones, 1856, 1858, 1870, 1881, 1884; Schmidt, 
1873, 1883). Уже в 1854 г. Эйхвальд издал свою 
работу “О  граувакковой формации”, в  кото-
рой рассмотрены разные группы ископаемых 
организмов, в  т.ч. остракоды. Описывая вид 
Cypridina balthica Hisinger, 1831 из  местона-
хождения Fennern (ныне Вяндра, восточнее г. 
Пярну, Зап. Эстония), Эйхвальд сравнил их 
с  образцами Куторги, о  чем пишет (Eichwald, 
1854, с.  100): “мне кажется, что этот  же вид 
встречается и в доломитовых известняках близ 
Гатчины, на реке Оредеж” (что явно указывает 
на образцы Куторги). И дальше он указал, что: 
“Cyprid. marginata” из коллекции Куторги ни-
чем не отличается от Cypr. baltica”, при этом он 
отметил характерный для “C. marginata” “ряд 
мелких точечных образований на  брюшном 
окаймлении, что могло  бы объявить его но-
вым”. Тем не менее, новый вид выделен не был.

В начале 60-х гг. XIX в. Эйхвальд опублико-
вал два своих фундаментальных труда: “Lethaea 
rossica” (Eichwald, 1860) и “Палеонтология Рос-
сии. Древний период” (Эйхвальд, 1861а, б), 

в которых он снова упоминает находки из Гат-
чины, но  они уже отнесены к  роду Leperditia 
Rouault, 1851, виды которого ранее принадле-
жали родам Cythere, Cytherina, Cypridina. Бо-
лее того, в издании “Lethaea Rossica” Эйхвальд 
вновь обратил внимание на ямки, расположен-
ные вдоль вентрального края створок на  эк-
земплярах из  Гатчины, которые были назва-
ны им “Leperditia phaseolus His. var. punctatа” 
(Eichwald, 1860, с.  1334): “форма некоторых 
особей характеризуется несколькими мелкими 
точечными углублениями, расположенными 
в  ряд по  обеим сторонам нижнего края, кото-
рые я  не  наблюдаю у  других видов и  которые, 
кажется, даже указывают на  иную разновид-
ность или вид; поскольку они не  упоминают-
ся в  описании Leperd. phaseolus, то  я  называю 
его var. punctata”. Этот характерный признак 
в дальнейшем послужил основанием для выде-
ления самостоятельного вида, получившего на-
звание Leperditia punctata. 

По  мере накопления знаний об  этой груп-
пе ракообразных менялась номенклатурная 
принадлежность вида punctata. В 1858 г. Джонс 
(Jones, 1858) в  составе рода Leperditia выде-
лил подрод Isochilina [в 1870 г. он рассматри-
вал его уже как отдельный род (Jones, 1870)] 
с  диагнозом: “Равносторонние, края створок 
сходятся равномерно, а не перекрываются как 
у  Leperditia. Наибольшая выпуклость створок 
либо в  центре, либо к  передней части. Глаз-
ной бугорок присутствует. Мускульное пятно 
внешне не выражено” (В оригинальном тексте 
Джонса диагноз вида представлен следующим 
образом: “Equivalved, the margins of the valves 
meeting uniformly, not overlapping as in Leperditia. 
Greatest convexity of the valves either central or 
towards the anterior portion. Eye tubercle present. 
Muscular spot not distinct externally”). Для типо-
вого вида Isochilina оttawa отмечено, что вдоль 
маргинального края часто виден ряд мелких, 
отчетливых ямок; глазное пятно отчетливо 
приподнято (цит. из работы Джонса: “marginal 
border distinct, frequently seen to be marked by a line 
of small, distinct pits; eye-spot distinctly raised”). 
Кроме того, в своей работе Джонс показал от-
личия между настоящими Leperditia marginata 
и  образцами Куторги, которые сначала были 
отнесены к этому виду. Однако у Джонса оста-
вались некоторые сомнения по поводу принад-
лежности punctatа к роду Isochilina.

Шмидт, основываясь на  признаках, харак-
терных для Isochilina, и имея представительную 
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коллекцию из  окрестностей Петербурга, от-
нес вид punctata к  роду Isochilina, привел пол-
ное его описание с  рисунком правой створки 
сбоку и  с  брюшного края из  образцов Куторги 
(Schmidt, 1873, фиг. 36, 37). После написания 
данной статьи Шмидт начал переписку с Джон-
сом, обсуждая в  т.ч. образцы из  Гатчины, что 
в конце концов привело к их обоюдному согла-
сию по изучаемому вопросу. Джонс в очередной 
статье дал свое описание вида I. punctata Eichw., 
приведя при этом новое изображение образ-
ца, который он получил в  1862 г. от  Эйхвальда 
(Jones, 1881, табл. XIX, фиг. 12).

В  начале ХХ в. об  этом виде почти полно-
стью забывают. Тем не  менее, под названием 
Isochilina punctata (Eichwald) данные фоссилии 
дважды упомянуты Е.А. Глебовской в изданиях 
“Палеонтология СССР. Силурийские Ostracoda 
СССР” (Глебовская, 1936, с.  60, табл.  VII, 
фиг. 1, 2) и в “Атласе руководящих форм силу-
ра СССР” [Глебовская, 1949, с. 266, табл. LXII, 
фиг. 19, 20 (подготовлен в 1939 г., но опублико-
ван только в 1949 г.)]. Она дала описание вида, 
пользуясь при этом все теми же образцами Ку-
торги, но,  поскольку оригинал был якобы уте-
рян, то в качестве изображения I. punctata пред-
ставила копии рисунков Шмидта (Глебовская, 
1936). Однако в  подстрочном замечании книги 
есть информация (с. 61): “Когда работа была уже 
закончена, геолог Р.Ф. Геккер любезно доставил 
мне несколько форм Isoch. punctata, найденных 
Н. Форш в нижнесилурийских известняках у дер. 
Заречье, в истоках р. Оредеж”. К сожалению, ме-
сто хранения этих экземпляров неизвестно. 

Необходимо также отметить следующее не-
маловажное обстоятельство, связанное с  так-
сономическим положением вида punctatа. 
В  1949  г. вышла статья американского иссле-
дователя Ф.  Шварца (Swartz, 1949), в  которой 
проведена ревизия известных автору на  тот 
момент видов лепердитикопидных остракод. 
Основываясь на том, что раковины лепердити-
копид делятся на две большие группы по основ-
ным параметрам створок: 1) – сильно неравно-
створчатые, у  которых одна створка намного 
превосходит размером другую и  с  нахлестом 
перекрывает ее с брюшной стороны; и 2) – поч-
ти равностворчатые или равностворчатые, сое-
диняющиеся без перекрытия створок, Шварц 
выделил два подсемейства  – Leperditiinae 
и Isochilininae, соответственно [в сегодняшней 
классификации эти группы находятся в  ранге 
подотрядов (Практическое…, 1990)]. В этой же 

статье Шварц выделил новый род Eoleperditia 
с  типовым видом E.  fabulites (Conrad, 1843), 
который демонстрирует характеристики обо-
их подсемейств, но  включен в  подсемейство 
Leperditiinae. Именно к роду Eoleperditia впер-
вые был отнесен вид punctatа в книге “Основы 
палеонтологии” (1960). Кроме того, с родовым 
названием Eoleperditia, но без описания и изо-
бражения, вид punctatа упоминается в некото-
рых палеонтолого-стратиграфических работах 
(Яновский, 1995; Абушик, 2012; Вербицкий 
и  др., 2012; Дронов и  др., 2012; Dronov et al., 
2019, Искюль, 2023; Терентьев, Мельнико-
ва, 2023). В  “Основах палеонтологии” (1960) 
приводится краткий диагноз рода Eoleperditia 
с  иллюстрацией правой створки (в объясне-
нии к  табл. XVII, фиг. 10 ошибочно отмече-
но, что это левая створка), но  без указания 
диагностических признаков вида. Однако для 
рода Eoleperditia были перечислены следую-
щие признаки: “раковина неравностворчатая, 
правая створка охватывает левую обычно вдоль 
большей части свободного края, иногда только 
на брюшном крае, со слабо намеченным “глаз-
ным” бугорком, на передне- и заднебрюшном 
участках по  нескольку (четыре–шесть) ямок. 
Продольная ось слабо наклонена. Краевое 
окаймление и шеврон не развиты”. Но на при-
веденном даже неудовлетворительного каче-
ства изображении punctatа видно, что вдоль 
всего свободного края развито краевое упло-
щение, на  заднем и  заднебрюшном участках 
которого располагаются точечные ямки-за-
щелки (на переднем крае ямки невозможно 
рассмотреть из-за качества фотографии). Как 
раз этот признак, наряду с  отсутствием охва-
та створок, может свидетельствовать о  при-
надлежности вида punctatа к  роду Isochilina, 
а  не  Eoleperditia. Дополнительным и  важным 
отличительным признаком этих родов также 
является то, что ямки-защелки (если они со-
храняются) на раковинах изохилин маленькие, 
развиты на  краевом окаймлении, а  у  эолепер-
диций  – значительно крупнее и  находятся, 
как правило, в  месте перегиба домицилиума 
к  брюшному краю. Все вышеизложенное яв-
ляется достаточным основанием для того, что-
бы вернуться к  родовому названию Isochilina, 
данному для вида punctatа в  XIX в. Шмидтом 
(Schmidt, 1873). 

https://sinonim.org/s/%D0%BF%D0%B5%D1%80%D0%B5%D1%87%D0%B8%D1%81%D0%BB%D1%8F%D1%82%D1%8C


71РЕВИЗИЯ ОСТРАКОД ISOCHILINA PUNCTATA (LEPERDITICOPIDA) 

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ        №  6      2024

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ

О Т Р Я Д  LEPERDITICOPIDA 
ПОДОТРЯД ISOCHILINOCOPINA 

НАДСЕМЕЙСТВО ISOCHILINACEA SWARTZ, 
1949

СЕМЕЙСТВО ISOCHILINIDAE SWARTZ, 1949

Род Isochilina Jones, 1858 
Isochilina punctata (Eichwald, 1860) 

Табл. VI, фиг. 1–7
Cypridina balthica Eichwald (part., non Cytherina balthica 

Hisinger): Eichwald, 1854, c. 99, табл. 2. фиг. 7, 8. 
Leperditia marginata (Kutorga): Jones, 1856, c. 91, табл. 7, 

фиг. 11–13. 
Leperditia phaseolus var. punctata: Eichwald, 1860, c. 1334.
Isochilina punctatа: Schmidt, 1873, с.  10, 22, фиг. 36, 37; 

Jones, 1881, с. 346, табл. 19, фиг. 12; Глебовская, 1936, с. 60, 
табл. 7, рис. 1, 2; 1949, с. 266, табл. 62, фиг. 19, 20.

Eoleperditia punctata: Основы …, 1960, с.  210, табл.  17, 
фиг. 10; Абушик, 2012, с. 20, рис. 1.

Л е к т о т и п   – СПбГУ, № 1/3611, левая 
створка; северо-запад Русской платформы, 
юго-запад Ленинградской обл., д. Заречье, исто-
ки р. Оредеж; верхний ордовик, катийский ярус, 
горизонт оанду, врудская свита (табл. VI, фиг. 1).

О п и с а н и е . Раковина средних размеров, 
равностворчатая, постплетного очертания, про-
дольная ось наклонена к линии замка, спинной 
край прямой, длинный. Кардинальные углы чет-
кие, тупые, переднеспинной угол (~120–125°) 
меньше заднего (~140–145°); участки, примы-
кающие к кардинальным углам, слегка уплоще-
ны. Передний конец отчетливо ниже заднего, 
в верхней части узкозакругленный, затем вблизи 
переднебрюшного края более резко изгибается 
к брюшному краю. Задний конец широко закру-
глен, значительно выдается за линию спинного 
края. Брюшной край плавно изогнут. Раковина 
выпуклая, куполообразная (это хорошо видно 
на противоотпечатках), наибольшая выпуклость 
расположена ближе к  середине передней части 
раковины; в  задней половине выпуклость за-
метно уменьшается. Глазной бугорок округлый, 
небольшой, отчетливо выступает над поверхно-
стью створки. Ниже глазного бугорка с неболь-
шим сдвигом в  сторону срединной линии рас-
положен крупный отпечаток мускула-аддуктора 
овальной формы, вытянутый в  дорсовентраль-
ном направлении (табл. VI, фиг. 6). Вдоль всего 
свободного края обеих створок развито краевое 
уплощение, на правой створке которого распо-
лагается до 22 маленьких ямок (истинное число 

ямок подсчитать не  удается из-за сохранности 
материала). Поверхность раковин гладкая.

Р а з м е р ы  в   м м :  лектотип: длина – 6.7; вы-
сота – 4.35.

И з м е н ч и в о с т ь . Наиболее подвержена из-
менчивости высота переднего конца и в незна-
чительной степени  – наклон продольной оси. 
Разное число ямок на краевом уплощении объ-
ясняется, скорее всего, сохранностью материа-
ла, а не изменчивостью.

С р а в н е н и е .  От  типового вида I.  ottawa 
(Jones, 1858), известного из  отложений средне-
го ордовика Сев. Америки, отличается бóльшей 
высотой заднего конца, расположением макси-
мальной выпуклости в передней половине рако-
вины, а также отсутствием срединной борозды. 
От  I. gracilis (Jones, 1858) отличается меньши-
ми размерами, расположением максимальной 
выпуклости в  передней половине раковины, 
а не в центре, и гладкой поверхностью створок.

Р а с п р о с т р а н е н и е .  Ленинградская обл.; 
верхний ордовик, катийский ярус, оандуский 
и  ракверский горизонты, врудская и  изварская 
свиты.

М а т е р и а л .  Несколько сотен экз. из  ме-
стонахождений около дер. Малое и Большое За-
речье и из карьеров возле пос. Вруда и Волосово 
на юго-западе Ленинградской обл. 

ПАЛЕООБСТАНОВКИ И ОБРАЗ ЖИЗНИ 
ISOCHILINA PUNCTATA

Как уже отмечалось выше, отложения вруд-
ской и изварской свит представлены доломита-
ми от  массивных до  тонкослоистых и  домери-
тами, которые перемежаются со  слоями более 
или менее чистых светлых доломитов; между 
ними присутствуют немногочисленные тонкие 
прослои глин. Доломитовые слои намного более 
массивны и  хорошо выделяются в  разрезе. До-
мериты с ламинарной структурой и песчанистые 
домериты являются наиболее мелководными 
отложениями, они образовывались при уровне 
моря, близком к нулю или первым метрам (Лют-
кевич, 1939). Кровли слоев доломитов несут сле-
ды микробиальных матов. Табулятоморфные 
кораллы из верхних частей доломитовых слоев, 
скорее всего, напоминают современных корал-
лов тропических бассейнов, которые в ходе сво-
ей жизнедеятельности создают внутрилагунные 
рифы. Верхушки колоний таких кораллов мо-
гут находиться близко к  границе море/воздух 
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(Наумов и др., 1985). Е.М. Люткевич (1939) счи-
тал все эти доломиты первичными, образовав-
шимися в теплом морском бассейне, и его пред-
положение кажется наиболее вероятным. Такие 
отложения соответствуют фациальным поясам 
8 и  9 Дж. Уилсона (1980), т.е. образовывались 
на самых верхних участках шельфа, скорее все-
го, в зоне приливно-отливной части побережья. 
Рассматриваемые доломиты по  аналогии с  та-
ковыми елизаветинской свиты кейлаского го-
ризонта Ленинградской обл., вероятно, можно 
интерпретировать как отложения себхи (Dronov, 
Holmer, 1999). Среди наиболее характерных 
признаков приливно-отливного режима седи-
ментации здесь можно назвать распространение 
водорослевых матов со  следами растрескива-
ния и субаэральной экспозиции, а также фене-
стральные структуры типа лоферитов, полигоны 
усыхания, признаки формирования раннего до-
ломита (Дронов, 2000, 2013).

Такие условия были наиболее благоприятны-
ми для поселения здесь многочисленных остра-
код Isochilina punctata. Многие авторы отмечали, 
что условия крайне мелководной сублиторали 
лагунообразного бассейна, зачастую с  непо-
стоянной соленостью, вообще характерны для 
существования лепердитикопид с  ордовика 
до девона включительно (Berdan, 1984; Williams, 
Siveter, 1994; Abushik, Evdokimova, 1999; Vannier 
et al., 2001; Абушик, 2012). Именно в  таких ус-
ловиях лепердитикопиды часто образуют мо-
новидовые сообщества с  высокой плотностью 
поселения, формируя линзовидные (не вы-
держанные по  простиранию) слои, перенасы-
щенные многочисленными створками (“раку-
шечные мостовые”) (рис. 2). 

Обильные остатки I.  punctata приурочены 
к  определенным поверхностям напластования, 
а  не  распределены равномерно по  всему объе-
му породы. Поскольку створки ориентированы 
хаотично и  принадлежат к  разным возрастным 
стадиям, то  можно предполагать их захороне-
ние в  естественной для них среде обитания (in 
situ), а  не  в  результате механического переноса 
рачков течениями из  другого местообитания. 
Мелководные условия с периодическими этапа-
ми осушения и  с  колеблющейся соленостью (в 
сторону увеличения солености) обычно небла-
гоприятны для большей части морского бентоса, 
но лепердитикопиды, и в частности, I. punctata, 
были успешно адаптированы к таким обстанов-
кам. Свидетельством этому могут служить такие 
морфологические особенности раковины, как 

развитие мускула-аддуктора и  ямок-защелок. 
При возникновении различных экологических 
стрессов мощные мышцы в сочетании с ямками-
защелками по  вентральному краю раковины 
могли бы удерживать карапакс плотно закрытым 
в  течение длительного времени, предохраняя 
тело рачка от повреждений. 

Важно отметить, что в  это  же время в  более 
глубоководной части Балтийского палеобассей-
на развивались свои собственные ассоциации 
остракод. Для каждого из  временны́х срезов 
верхнего ордовика было отмечено несколько 
ассоциаций остракод, которые примерно совпа-
дают с палеогеографией бассейна и расположе-
нием конфациальных поясов (Meidla, 1996). Для 
оандуского времени в этой работе для Эстонии, 
а также Латвии и Литвы выделено три ассоциа-
ции: 1) – Sigmoopsis granulata, 2) – Pelecybolbina 
illativis, 3) – Klimphores minimus, которые харак-
теризуют последовательные смены сообществ 
остракод, обусловленные изменениями глубины 
бассейна: от  относительно мелководного Севе-
роэстонского конфациального пояса к  глубо-
ководному Ливонскому прогибу (Meidla, 1996). 
Их распределение хорошо повторяет смену фа-
ций с севера на юг по мере удаления от Фенно-
Скандинавской суши. 

С. Гуитор и Т. Мейдла (Guitor, Meidla, 2022) 
развили эту тему и  показали, что разные по-
яса морского бассейна заселяли разные груп-
пы остракод: таксономический состав менялся 
от  явного преобладания подокопид в  наиболее 
мелководной части (северо-эстонский пояс) 
к  ассоциации подокопид и  палеокопид, и  да-
лее к  преобладанию бинодикопидных остракод 
в  наиболее глубоководных частях (Ливонский 
прогиб). Лепердитикопиды не  были указаны 
ни в одной из этих ассоциаций. Если же анали-
зировать рассмотренные выше последователь-
ные смены фаций вдоль северо-эстонского по-
яса в  направлении Ижорского плато, то  легко 
заметить, что ассоциацию Sigmoopsis granulata 
сменяет ассоциация Isochilina punctata. Скорее 
всего, моновидовое сообщество I. punctata, оби-
тавшее на  месте нынешнего Ижорского плато, 
можно рассматривать как четвертую, совершен-
но особую ассоциацию, отделенную экологиче-
ским барьером от остальных (рис. 3).

Следует отметить, что установить уровень 
первого появления вида punctata в  изученных 
разрезах пока, к сожалению, не удалось, что ме-
шает назвать его зональным. Однако, учитывая 
его количественное преобладание среди других 

https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9D%D0%B0%D1%83%D0%BC%D0%BE%D0%B2,_%D0%94%D0%BE%D0%BD%D0%B0%D1%82_%D0%92%D0%BB%D0%B0%D0%B4%D0%B8%D0%BC%D0%B8%D1%80%D0%BE%D0%B2%D0%B8%D1%87
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групп фауны и  строгую фациальную приуро-
ченность, отложения врудской и изварской свит 
можно называть “слои с  Isochilina punctata”, 
ограниченные как по  времени существования 
(нижняя половина катийского яруса верхнего 
ордовика, оандуский‒ракверский горизонты), 
так и в пространстве (Ижорское плато). На воз-
можное выделение особой “зоны Leperditia” 
(= Isochilina punctata – прим. авторов) впервые 
обратил внимание Люткевич (1939). Таким об-
разом, несмотря на  то, что резкая фациальная 
приуроченность данного вида ограничивает его 
применение как зонального, находки I. punctata 
в любых соседних районах могут свидетельство-
вать как о возрасте отложений, так и об условиях 
их образования.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, в результате проведенной ра-

боты:
1. Существенно пополнена коллекция лепер-

дитикопид из  верхнеордовикских отложений 

врудской и изварской свит Ленинградской обл. 
в р-не г. Гатчина;

2. Доказано, что все характеристики вида 
punctata свидетельствуют о  его принадлежно-
сти к роду Isochilina, а не Eoleperditia, как было 
принято в последнее время. Следовательно, не-
обходимо вернуться к  первоначальному назва-
нию вида, данному для него в XIX в. Шмидтом 
(Schmidt, 1873), т.е. Isochilina punctata;

3. Строгая фациальная приуроченность 
I. punctata, а также некоторые морфологические 
особенности раковины позволяют уверенно ре-
конструировать образ жизни этих рачков в усло-
виях лагунообразного мелководного бассейна;

4. Предложено новое биостратиграфическое 
подразделение  – “слои с  Isochilina punctata”, 
которое может быть использовано в целях реги-
ональной корреляции при картировании и раз-
ведке; 

5. Установлено, что литологический со-
став пород, вмещающих остатки Isochilina 
punctata, и их территориальное распространение 

Рис. 2. Многочисленные ожелезненные створки Isochilina punctata (Eichwald) вместе с редкими створками замковых бра-
хиопод, образующие “ракушечную мостовую” (обр. № 5919/6).
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свидетельствуют о  существовании особой био-
фации Isochilina punctata, которая располагалась 
в  непосредственной близости к  континенталь-
ной окраине, в  крайне мелководных условиях 
(вплоть до временного осушения) в течение оан-
дуского и раквереского времени позднего ордо-
вика. 
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О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  V I
Фиг. 1–7. Isochilina punctata (Eichwald, 1860): 1 – лектотип ПСМ СПбГУ, № 1/3611, LV; 2 – экз. ПСМ СПб-
ГУ, № 1/3613, LV; дер. Малое Заречье, истоки р. Оредеж; верхний ордовик, катийский ярус, горизонт оанду, 
врудская свита (из колл. Э. Эйхвальда); 3 – экз. ПИН, № 5919/3, LV; 4 – экз. ПИН, № 5919/5, RV; 5 – экз. 
ПИН, № 5919/1, RV; 6 – экз. ПИН, № 5919/2, RV; 7 – экз. ПИН, № 5919/4, RV; карьер возле пос. Штурман-
гофа (Вруда); верхний ордовик, катийский ярус, горизонт оанду, врудская свита.
Фиг. 8. Cypridina marginata Keyserling, 1846, экз. МГИ СПб., № 234/46, LV; Республика Коми, Удорский р-н, 
д. Вашкино; силур (из колл. А. А. Кейзерлинга).
Обозначения: et – глазной бугорок, ms – мускульный отпечаток, p – ямки-защелки, LV – левая створки, 
RV – правая створка. Длина масштабной линейки: на фиг. 1, 3, 4, 5, 7 = 0.75 мм; на фиг. 2, 6 = 1 мм; на фиг. 
8 = 2 мм. 

Revision of Ostracodes Isochilina punctata (Leperditicopida) from the Late Ordovician 
of the St. Petersburg Region
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A revision of the Late Ordovician ostracod species Isochilina punctata (Eichwald, 1860) was carried out, based 
on the original Eichwald specimens of the 19th century with the addition of numerous material from the Late 
Ordovician deposits of the Vruda and Izvara formations of the Leningrad region. A more precise description of 
the species is given. The lifestyle of Isochilina punctata in the conditions of a lagoon-like shallow basin has been 
reconstructed. It has been suggested that there was a special biofacies of Isochilina punctata, which lived in the 
Ordovician on the site of the current Izhora plateau.
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Проведена ревизия трилобитов рода Calodiscus Howell, 1935 из нижнего кембрия Сибирской плат-
формы. Показано, что из  четырех представителей рода, описанных из  низов ботомского яруса 
нижнего кембрия, два вида, C. helena (Walcott, 1889) и C. granulosus Egorova et Shabanov, 1972, име-
ют существенные отличия от  типового вида рода. Обоснована принадлежность этих видов новому 
роду Paracalodiscus, входящему в  состав семейства Weymouthiidae Kobayashi, 1943. Два других вида 
[Calodiscus resimus Repina, 1972 и C. schucherti (Matthew, 1896)] имеют диагностические признаки рода 
Calodiscus Howell, 1935 и оставлены в нем.
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ВВЕДЕНИЕ
Находки разных видов рода Calodiscus Howell, 

1935 известны из нижнего кембрия многих реги-
онов мира. Они встречаются в  Китае (Bergstrom 
et al., 2014), в  Западной Европе на  территории 
Германии (Elicki, Schneider, 1992; Geyer, Elicki, 
1995; Geyer et al., 2014), Франции (Howell, 1935), 
Швеции (Ahlberg, Bergstrom, 1993; Cederström et 
al., 2009), Англии (Hinz, 1987), в Марокко (Geyer, 
1988; Geyer, Landing, 1995), США (Rasetti, 1967), 
Канаде (Westrop, Landing, 2011) и  Гренландии 
(Blaker, Peel, 1997). Приурочены к  средней ча-
сти нижнего кембрия и имеют сравнительно уз-
кий стратиграфический интервал. В связи с этим 
представители рода рассматриваются как один 
из  вариантов для маркировки нижней границы 
четвертого яруса новой, разрабатываемой в  на-
стоящее время, Международной стратиграфиче-
ской шкалы кембрийской системы. Поэтому из-
учение представителей данного рода из  Сибири 
представляется актуальной задачей.

Род Calodiscus был установлен Б. Хоуэллом 
(Howell, 1935). В  качестве типового вида был 

указан Agnostus lobatus Hall, 1847. Всего описано 
или ревизовано из других родов около 20 видов. 
На  Сибирской платформе находки трилобитов 
рода Calodiscus известны из  восьми местона-
хождений (рис. 1, 2) и приурочены к самым ни-
зам ботомского яруса нижнего кембрия Общей 
стратиграфической шкалы (ОСШ). К настояще-
му времени отсюда описаны следующие виды 
Calodiscus: С. granulosus Egorova et Shabanov, 1972, 
C.  resimus Repina, 1972, C.  schucherti (Matthew, 
1896) и  C. helena (Walcott, 1889). C.  granulosus и 
C. resimus являются эндемиками, они встречены 
только на  Сибирской платформе. C.  schucherti 
и C. helena встречаются и в других регионах.

В  данной работе проведен анализ морфоло-
гии представителей рода Calodiscus из  нижне-
го кембрия Сибирской платформы, поскольку 
предварительные оценки авторов позволяют 
усомниться в его таксономической целостности. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
В  качестве палеонтологического материала 

изучалась коллекция Л.Н.  Репиной, описанная 

mailto:KorovnikovIV@ipgg.sbras.ru
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(Репина, 1972) из  шумнинской свиты на  р. Су-
хариха (рис.  2), в  которой имеются экземпляры 
трилобитов Calodiscus schucherti и  C. resimus. 
Коллекция хранится в  Центре коллективного 
пользования “Геохрон” (г. Новосибирск) под но-
мером 382. 

Была изучена также коллекция трилобитов 
C.  helena, собранная в  2017 г. Е.В.  Бушуевым 
в  верхних двух метрах разреза краснопорож-
ской свиты и в нижней части шумнинской сви-
ты нижнего кембрия р. Кулюмбэ (рис. 2). В на-
стоящее время трилобиты хранятся в  филиале 
Всероссийского научно-исследовательского 
геологического нефтяного ин-та (ВНИГНИ) 
в  Новосибирске. В  коллекции 12 экз. цефало-
нов и пять экз. пигидиев.

Также было изучено пять цефалонов 
C.  schucherti, собранных И.В.  Коровниковым 
в  верхней части эмяксинской свиты в  среднем 
течении р. Оленек.

В  работе использован материал Ю.Я.  Шаба-
нова, собранный им на р. Сухариха. Эти коллек-
ции в  настоящее время хранятся в  Сибирском 
научно-исследовательском ин-те геологии, гео-
физики и минерального сырья (СНИИГГиМС) 
(г. Новосибирск).

Трилобиты изучались с  помощью светового 
микроскопа Zeiss Stemi 508 (данное оборудование 
приобретено в  рамках Программы обновления 
приборной базы). Снимки сделаны цифровой ка-
мерой Axiocam 105 color, а  также использованы 
фотографии П.В. Фомина (СНИИГГиМС).
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Рис.  1. Местонахождения трилобитов родов Calodiscus и  Paracalodiscus на  Сибирской платформе: 1  – р. Сухариха, 
2 – р. Кулюмбэ, 3 – р. Чопко, 4 – р. Оленек (среднее течение), 5 – р. Малая Куонамка, 6 – р. Некекит, 7 – р. Бороулах, 
8 – р. Юдома. Пунктиром обозначена граница Сибирской платформы.
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Для сравнения с  типовым видом использо-
вались экземпляры C. lobatus, предоставленные 
специалистом из  Швеции П. Цедерстрёмом 
(P.  Cederström), за  что ему авторы выражают 
огромную благодарность.

МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ 
СИБИРСКИХ ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ РОДА 

CALODISCUS
В  настоящее время в  качестве определяю-

щих род Calodiscus признаков указаны: глабель, 
обособленная параллельными спинными бо-
роздами, с  двумя мелкими трансглабелярными 
бороздами; передний конец глабели доходит 
до  краевой борозды; передняя краевая кайма 
суживается с боков, гладкая или с несколькими 
бугорками по  бокам; глаза и  лицевые швы от-
сутствуют; рахис пигидия широкий, расчленен 
на  четыре или пять сегментов, доходит до  кра-
евой борозды или оканчивается близко к  ней; 
краевая кайма пигидия узкая, с  гладким или 
зубчатым краем (Treatise …, 1997). Указанные 
признаки касаются особенностей следующих 
морфологических элементов: 1) глабель, 2) пе-
редняя краевая кайма, 3) глаза, 4) лицевые швы, 
5) рахис пигидия, 6) краевая кайма пигидия.

В  свете современного представления об  ос-
новных вышеуказанных морфологических при-
знаках рода рассмотрим особенности его пред-
ставителей, известных на Сибирской платформе.

Calodiscus helena (Walcott, 1889). Родовое 
определение вида C. helena (Walcott, 1889) мно-
го раз менялось. Изначально он был описан как 
Microdiscus helena (Walcott, 1889, с. 40). К этому 
роду были отнесены почти все эодискоидные 
трилобиты, известные в  то  время. В  настоящее 
время род Microdiscus упразднен, а разные пред-
ставители этого рода получили другие родовые 
адреса. В  этих таксономических перестановках 
M.  helena был отнесен сначала к  роду Eodiscus 
(Raymond, 1913, с. 103), затем к роду Paradiscus 
(Kobayashi, 1943, с. 44). В 1952 г. он был вклю-
чен в  род Calodiscus (Rasetti, 1952, с.  443). Од-
нако в  последние годы приуроченность этого 
вида к  данному роду вновь вызвала сомнения 
и,  как следствие, пересматривалось его систе-
матическое положение. В  2006 г. вид был от-
несен к роду Acimetopus (Fletcher, 2006, с. 117), 

а в 2011 г. – к роду Meniscuchus (Westrop, Landing, 
2011, с. 235). Но иногда сибирских представите-
лей по-прежнему продолжают относить к  роду 
Calodiscus (Бушуев и др., 2020).

У  Calodiscus helena имеется лишь несколько 
диагностических признаков, которые полностью 
соответствуют родовым. Это отсутствие глаз 
и лицевых швов (табл. VII, фиг. 1–7; табл. VIII, 
фиг. 1–7, 10, 11, 13). Также соответствует при-
знакам узкая, с  гладким краем краевая кайма 
пигидия (табл. VII, фиг. 8, 9; табл. VIII, фиг. 8, 
9, 14, 15).

Морфологические признаки остальных эле-
ментов не  полностью соответствуют родовым, 
иногда в  значительном степени. Так, передний 
край глабели действительно доходит до краевой 
борозды, но  глабель не  с  параллельными бока-
ми, а  имеет существенный пережим в  средней 
части. Задняя часть глабели за пережимом мас-
сивная и  сильно вздутая; перед пережимом пе-
редняя часть глабели менее массивная по срав-
нению с задней частью, но также вздутая. Очень 
мелкие трансглабелярные борозды наблюдаются 
не всегда (табл. VIII, фиг. 4, 5). Они присутству-
ют в изученных коллекциях только у двух экзем-
пляров (табл. VII, фиг. 6, 7; табл. VIII, фиг. 4–6). 

Что касается передней краевой каймы, то она 
суживается к  боковым краям цефалона и  глад-
кая, что соответствует родовым признакам. 
Но она не с бугорками по бокам, а несет окру-
глые ямки (до пяти ямок на правой и левой части 
каймы, их размер увеличивается к  продольной 
оси).

Рахис пигидия широкий и доходит до краевой 
борозды. Но,  в  отличие от  типового вида рода, 
он расчленен на шесть сегментов трансрахиаль-
ными бороздами, а не на четыре или пять.

Таким образом, из признаков шести морфо-
логических элементов, по  которым определя-
ется род Calodiscus, трилобиты C. helena имеют 
полное соответствие только по трем. Признаки 
остальных элементов отличаются от  указан-
ных в  диагнозе рода (Treatise…, 1997, с.  390). 
Вероятно, неполное соответствие признакам 
послужило поводом для того, что C.  helena 
рассматривался как представитель рода 
Acimetopus (Fletcher, 2006, с. 117), а затем рода 
Meniscuchus (Westrop, Landing, 2011, с.  235). 

Рис. 2. Схема корреляции разрезов с находками трилобитов родов Calodiscus и Paracalodiscus gen. nov. Обозначения: 1 – 
известняки светло-серые, пестроцветные, глинистые; 2 – известняки темно-серые, черные, глинистые; 3 – известняки 
темно-серые, черные, массивные, толстоплитчатые; 4 – черные сланцы; 5 – находки трилобитов и интервалы их распро-
странения; 6 – верхняя граница слоев с Calodiscus ботомского яруса ОСШ.
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Эти роды сближены на  основании некоторых 
признаков цефалона, а именно: вогнутая сред-
няя часть глабели (так называемый пережим) 
и  отсутствие глазных валиков и  глазных кры-
шек. Однако также можно отметить неполное 
соответствие C.  helena диагнозам указанных 
выше родов в строении цефалонов и пигидиев, 
о  чем написано ниже в  описании нового рода 
Paracalodiscus. 

Calodiscus granulosus (Egorova et Shabanov, 
1972). Вид описан из  низов куонамской свиты 
в разрезе на р. Некекит (Савицкий и др., 1972). 
Других находок этого вида нет. В  качестве ос-
новных признаков указаны: глабель разделена 
на  три части, передняя и  задняя части сильно 
вздутые, средняя часть глабели плоско-вогнутая; 
щеки выпуклые, округло-треугольной формы; 
передняя краевая кайма немного вогнутая, рас-
ширенная посередине, на  кайме расположены 
в  ряд мелкие бугорки (рис.  3, к); пигидий не-
сколько вытянут в  ширину, слабовыпуклый; 
рахис конический, расчленен на  восемь-девять 
сегментов; боковые части пигидия нерасчленен-
ные (рис. 3, л); поверхность цефалона и пигидия 
покрыты бугорками разной величины. 

Из всех известных в настоящее время эодис-
цид Сибирской платформы наиболее близким 
к C. granulosus является C. helena. Их сближает 
полукруглая форма цефалона и  глабель с  пе-
режимом в  средней части. У  C. granulosus пе-
режим относительно больше, чем у  C. helena. 
За счет этого значительно меньше и задняя вы-
пуклая часть глабели. Но  пигидий трилобитов 
C.  granulosus по  форме и  количеству сегментов 
рахиса (восемь сегментов) больше сходен с пи-
гидиями Meniscuchus и Acimetopus.

Таким образом, что касается систематиче-
ского положения трилобитов C.  helena и  C. 
granulosus, то  существенные отличия основных 
морфологических признаков позволяют выде-
лить их из рода Calodiscus и рассматривать в ка-
честве представителей нового рода. Описания 
приведены ниже. 

Calodiscus resimus Repina, 1972. Этот вид 
описан Репиной (1972) из  низов шумнинской 
свиты на  р. Сухариха. Его отличительными 
признаками были указаны: прямой или во-
гнутый передний конец глабели, шип на  за-
днем конце глабели, широкое фронтальное 
поле и щеки в виде острых конусов (рис. 3, в, 
д, ж,  и). Наиболее близким по  морфологии 
к этому виду был указан C. schucherti (Matthew, 

1896), от которого его отличали более широкое 
фронтальное поле и  острые конические щеки 
(Репина, 1972).

Если сравнить основные признаки 
C.  resimus с  диагностическими признаками 
рода Calodiscus, то  можно отметить следую-
щее: глабель имеет почти параллельные бока, 
очень слабо суживается вперед; на  боках на-
блюдаются две пары вмятин, это слабо разви-
тые глабелярные борозды; рахис пигидия сред-
них размеров, расчленен на  шесть сегментов, 
а  не  четыре-пять, как у  типового вида. Рахис 
немного не доходит до краевой борозды; крае-
вая кайма пигидия узкая, со слабо различимы-
ми зубчиками по краю (рис. 3, г). Также имеют-
ся следующие отличия от  родовых признаков: 
передний конец глабели, с  учетом широкого 
фронтального поля, далеко отстоит от  перед-
ней краевой борозды; передняя краевая кайма 
узкая на  всем протяжении; вероятно, присут-
ствуют глазные валики. На  наличие валиков, 
идущих от переднебоковых углов глабели пря-
мо в стороны, указано при описании вида (Ре-
пина, 1972, с. 193). Валики идут в направлении 
маленьких округлых бугорков, расположенных 
на  краевой кайме на  уровне передней лопа-
сти глабели. Несмотря на  указанные отличия, 
трилобиты C.  resimus более близки по морфо-
логическим признакам к  типовому виду рода 
C.  lobatus. Поэтому в  настоящей работе эти 
трилобиты по-прежнему рассматриваются 
в составе рода Calodiscus.

Calodiscus schucherti (Matthew, 1896). Это са-
мый распространенный на  Сибирской плат-
форме вид из  рода Calodiscus. Его находки 
отмечены в семи местонахождениях: на северо-
западе платформы на  рр. Сухариха, Кулюмбэ, 
Чопко (Гремякинская антиклиналь) (Репина, 
1972; Розанов и  др., 1992; Бушуев и  др., 2020); 
на  северо-востоке платформы вид встречен 
в разрезах на рр. Оленек (среднее течение), Ма-
лая Куонамка, Некекит, Бороулах (Шабанов, 
1970; Савицкий и др., 1972; Коровников, Шаба-
нов, 2016), а на юго-востоке в разрезе на р. Юдо-
ме (Савицкий и др., 1972).

Ранее этот вид был описан в  составе рода 
Microdiscus (Matthew, 1896, с. 238), а позже пе-
ренесен в  род Calodiscus (Rasetti, 1952, с.  441). 
Основанием для этого послужило сходство с ти-
повым видом C. lobatus.

Характерными признаками рода у C. schucherti 
являются: слабо суживающаяся вперед глабель 
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со слабыми вмятинами по бокам; довольно ши-
рокое фронтальное поле; умеренно выпуклые 
щеки (рис.  3, а,  е); гладкие, нерасчлененные 
плевральные части пигидия (рис.  3, б, з). Не-
сколько отличают его от типового вида довольно 
широкое фронтальное поле, благодаря которому 
передний конец глабели не доходит до краевой 
борозды, равномерно широкая передняя краевая 
кайма, а также наличие шести сегментов рахиса.

Однако следует отметить, что встреченные 
на  Сибирской платформе трилобиты, описан-
ные как C. schucherti, имеют некоторые отличия 
от  тех форм, которые были описаны Г.  Мэтью 
(Matthew, 1896, с. 30) и затем включены Ф. Разет-
ти (Rasetti, 1952, с. 441) в род Calodiscus. Отличия 
заключаются в том, что у сибирских трилобитов 
затылочное кольцо оттянуто в  длинный мас-
сивный шип, на  передних частях щек имеются 

Рис. 3. Трилобиты родов Calodiscus и Paracalodiscus gen. nov.: а, б, е, з – Calodiscus schucherti (Matthew, 1896): а – экз. 60/14а, 
цефалон, вид сверху; б – экз. 60/14а, пигидий, вид сверху; е – экз. 60/17, цефалон, вид сверху; з – экз. 60/14а, пигидий, 
вид сбоку; Сибирская платформа, р. Сухариха; шумнинская свита; в–д, ж, и – C. resimus Repina, 1972: в – экз. 125/22д (1), 
кранидий, вид сверху; г – экз. 125/22г, пигидий, вид сверху; д – экз. 125/22д (2), кранидий, вид сверху; ж – экз. 125/22д (2), 
кранидий, вид спереди; и – экз. 125/22д (2), кранидий, вид сбоку; Сибирская платформа, р. Сухариха; шумнинская свита; 
к, л – Paracalodiscus granulosus (Egorova et Shabanov, 1972): к – экз. 13/II–3ж, цефалон, вид сверху (Савицкий и др., 1972, 
табл. 1, фиг. 1); л – экз. 13/II–3ж, пигидий, вид сверху (Савицкий и др., 1972, табл. 1, фиг. 3); Сибирская платформа, р. 
Некекит, куонамская свита; нижний кембрий, ботомский ярус.
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валики, на  краевой кайме цефалона напротив 
окончаний валиков присутствуют округлые бу-
горки. Кроме этого, цефалоны сибирских пред-
ставителей более выпуклые по сравнению с та-
ковыми из типовой коллекции. Перечисленные 
выше отличия могут, вероятно, послужить осно-
ванием для установления нового вида Calodiscus, 
либо при более детальном изучении имеющихся 
мировых коллекций быть приняты как внутри-
видовая изменчивость.

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКОЕ ОПИСАНИЕ
Как указывалось выше, из четырех описанных 

видов рода Calodiscus из  разрезов Сибирской 
платформы, C.  helena и  C. granulosus несут до-
вольно большое число признаков, отличающих 
их от  типового вида рода. В  настоящей работе 
авторы предлагают выделить эти виды из  рода 
Calodiscus и объединить в новый род, принадле-
жащий семейству Weymouthiidae Kobayashi, 1943. 

К  этому семейству указанные виды можно 
отнести благодаря тому, что их глабели имеют 
в средней части седловидную депрессию, кото-
рая иногда отграничена от  передней и  задней 
частей слабозаметными трансглабелярными 
бороздами. Такая сегментация глабели харак-
терна, но проявлена не у всех родов семейства 
Weymouthiidae. Также в качестве определяюще-
го признака указывается, что часто у  предста-
вителей семейства затылочное кольцо может 
быть сужено за  счет расширения назад задней 
лопасти глабели (Treatise…,1997). Именно такие 
признаки наблюдаются у  описываемых ниже 
видов. Кроме этого, у  описываемых видов нет 
глаз, что характерно для всех представителей 
семейства Weymouthiidae. Напротив, некото-
рые представители родов семейства Calodiscidae 
имеют глаза. Однако у авторов нет уверенности 
в том, что в семейство Weymouthiidae в насто-
ящее время объединены только близкие роды, 
поскольку некоторые из  них довольно сильно 
отличаются друг от друга. Полагаем, что состав 
этого семейства нуждается в пересмотре, но это 
отдельная задача, которая не  рассматривается 
в данной работе.

Ниже приводится описание нового рода 
и двух видов. При описании использовалась си-
стематика, представленная в “Treatise …” (1997). 
Описание проведено в соответствии с рекомен-
дациями, указанными в “Словаре морфологиче-
ских терминов …” (Чернышева и др., 1982). 

КЛАСС TRILOBITA
ОТРЯД AGNOSTIDA

ПОДОТРЯД EODISCINA

НАДСЕМЕЙСТВО EODISCOIDEA RAYMOND, 
1913

СЕМЕЙСТВО WEYMOUTHIIDAE KOBAYASHI, 1943

Род Paracalodiscus Korovnikov et Bushuev, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а  о т  παρά греч.  – около, 
и рода Calodiscus Howell, 1935.

Т и п о в о й  в и д  – Microdiscus helena Walcott, 
1889 из нижнего кембрия Канады и Сибирской 
платформы.

Д и а г н о з .  Глабель с пережимом в средней ча-
сти. Задняя часть глабели за пережимом массив-
ная и  сильно вздутая. Перед пережимом перед-
няя часть глабели менее массивная по сравнению 
с задней частью, но также вздутая. Глабелярные 
борозды отсутствуют. Передний конец глабели 
доходит до  краевой борозды. Передняя краевая 
кайма суживается с боков. Рахис пигидия широ-
кий, расчленен на шесть–восемь сегментов тран-
срахиальными бороздами, доходит до краевой бо-
розды. Борозда, отделяющая последний сегмент, 
очень слабо выражена в рельефе поверхности.

В и д о в о й  с о с т а в . P.  helena (Walcott, 
1889) из  нижнего кембрия Канады, Ньюфаун-
дленд, и  нижнего кембрия, ботомский ярус, 
слои с  Calodiscus, Сибирской платформы; 
P. granulosus (Egorova et Shabanov, 1972) из ниж-
него кембрия, низы ботомского яруса, зона 
Bergeroniellus expansus, северо-восток Сибир-
ской платформы.

С р а в н е н и е . В  настоящее время к  семей-
ству Weymouthiidae относят 20 родов: Abakolia, 
Acidiscus, Acimetopus, Analox, Bathydiscus, 
Bolboparia, Cephalopyge, Cobboldites, 
Leptochilodiscus, Litometopus, Mallagnostus, 
Meniscuchus, Ninadiscus, Oodiscus, Runcinodiscus, 
Semadiscus, Serrodiscus, Stigmadiscus, Tannudiscus 
и Weymouthia (Jell, Adrain, 2002). Это очень раз-
нообразные по морфологии трилобиты. Принад-
лежность некоторых родов к семейству вызывает 
сомнения. Самыми близкими к  описываемому 
роду являются Acimetopus и Meniscuchus.

Отличия от  этих родов заключаются в  стро-
ении глабели и  отдельных элементов цефало-
на. Так, Meniscuchus Öpik, 1975 имеет глабель 
с  четко выраженной трехчленной сегментаци-
ей, а  задний сегмент глабели у  типового вида 
вытянут в ширину; рахис пигидия имеет восемь 



85РЕВИЗИЯ ТРИЛОБИТОВ РОДА CALODISCUS HOWELL, 1935

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ        №  6      2024

сегментов. У  близкого рода Acimetopus Rasetti, 
1966 глабель не  суживается вперед, она субци-
линдрическая, с  округлым передним концом, 
расчленена на три сегмента четкими трансглабе-
лярными бороздами. Трансглабелярные бороз-
ды сближены в  своих средних частях, поэтому 
от среднего сегмента глабели остаются субтреу-
гольные дольки по бокам. Задний выпуклый сег-
мент глабели несет большой шип. Рахис пигидия 
расчленен на восемь сегментов. У Paracalodiscus 
gen. nov. глабель суживается вперед, не  имеет 
сегментации, либо наблюдаются слабо разли-
чимые борозды; передняя и задняя части выпу-
клые, средняя часть имеет седловидно вогнутый 
вид. Рахис пигидия имеет шесть–восемь сегмен-
тов.

Paracalodiscus helena (Walcott, 1889)

Табл. VII, фиг. 1–9; табл. VIII, фиг. 1–11, 13–15
Microdiscus helena: Walcott, 1889, с.  40; 1890, с.  632, 

табл. 81, фиг. 1, 1a.
Eodiscus helena: Raymond, 1913, с. 103, рис. 6.
Paradiscus helena: Kobayashi, 1943, с.  38; 1944, с.  44, 

табл. 2, фиг. 1a–b.
Calodiscus helena: Rasetti, 1952, с.  443, табл.  54, фиг. 

18–22; Демокидов, Лазаренко, 1964, с. 167, табл. I, фиг. 1–7; 
Бушуев и др., 2020, с. 27, рис. на с. 28.

Acimetopus helena: Fletcher, 2006, с. 51, табл. 27, фиг. 18, 
19; Fletcher, Theokritoff, 2008, с. 314, фиг. 4.12.

Meniscuchus ? helena: Westrop, Landing, 2011, с.  235, 
рис. 25 E–N.

Л е к т о т и п  – Smithsonian Institution, Вашинг-
тон, США, № USNM 18361, цефалон; Ньюфаунд-
ленд; нижний кембрий, формация Бригус (изо-
бражен в: Westrop, Landing, 2011, рис. 25 H–N).

О п и с а н и е . Цефалон полукруглых очерта-
ний, выпуклый. Передняя краевая кайма относи-
тельно широкая, слабовыпуклая; задние и  боко-
вые части каймы узкие, передняя часть широкая. 
На передней краевой кайме располагаются по пять 
округлых углублений с каждой стороны. На неко-
торых экземплярах в этих округлых углублениях на-
блюдаются бугорки. Глабель выпуклая, разделена 
на три части. Глабелярные борозды не выражены, 
деление глабели на части проявляется только в по-
верхностном рельефе. Средняя узкая часть пред-
ставляет собой седловидную депрессию. Передняя 
часть выпуклая, округлой формы, при этом ее наи-
высшая точка находится на  уровне высоты щек. 
Задняя лопасть глабели самая большая, выпуклая, 
ее наивысшая точка значительно выше поверхно-
сти щек. Передний конец глабели почти доходит 
до  передней краевой борозды. Глабель обособле-
на широкими и глубокими спинными бороздами. 

В переднебоковых участках передней лопасти гла-
бели спинные борозды становятся мелкими, едва 
заметными, поэтому эти участки практически сли-
ваются со щеками. Щеки широкие, выпуклые, на-
висающие над краевой каймой, максимальная ши-
рина щеки примерно равна ширине задней лопасти 
глабели. Краевая борозда узкая, имеет расширение 
перед фронтальной лопастью глабели. Затылочное 
кольцо узкое, валикообразное.

Пигидий полукруглых очертаний. Краевая кай-
ма тонкая, валикообразная. Краевая борозда чет-
кая. Рахис доходит до краевой борозды, широкий, 
суживается назад, расчленен на шесть сегментов; 
обособлен от  боковых частей тонкими, четкими 
бороздами. Боковые части пигидия по ширине со-
поставимы с шириной рахиса, выпуклые, гладкие. 
Переднебоковые части пигидия скошены.

Р а з м е р ы  в  м м . Цефалон: ширина цефа-
лона 2.0–2.8, длина цефалона 1.5–2.0, ширина 
глабели в средней части 0.4–0.7, ширина глабе-
ли у  основания 0.6–1.0, длина глабели 1.1–1.8, 
ширина передней каймы 0.25–0.3, ширина щеки 
0.5–0.7. Пигидий: длина пигидия 2.0, ширина 
пигидия 2.2, длина рахиса 1.8, ширина рахиса 
в  средней части  0.8, ширина боковой части пи-
гидия 0.7.

В о з р а с т н ы е  и з м е н е н и я .  В  качестве 
возрастных изменений можно указать морфо-
логические изменения глабели (Бушуев и  др., 
2020). С увеличением размера передняя лопасть 
глабели немного выдвигается ближе к  краевой 
кайме, но  по-прежнему не  доходит до  нее; пе-
редний край глабели становится менее окру-
глым; задняя лопасть глабели становится более 
выпуклой; щеки становятся более выпуклыми 
и больше нависают над краевой каймой. Также 
можно отметить, что у мелких экземпляров на-
блюдаются слабо выраженные трансглабеляр-
ные борозды (табл. VIII, фиг. 4, 5)

С р а в н е н и е . Описываемый вид отличается 
от P. granulosus (Савицкий и др., 1972, с. 52, табл. 1, 
фиг. 1–4) более выпуклыми щеками, более круп-
ной и более выпуклой задней лопастью глабели, 
отсутствием гранулированной скульптуры по-
верхности цефалона и  пигидия, более широким 
рахисом пигидия, расчлененным на шесть, а не на 
восемь сегментов, как у P. granulosus. 

Р а с п р о с т р а н е н и е .  Нижний кембрий: 
Северная Америка, Ньюфаундленд; Сибирская 
платформа, ботомский ярус, слои с Calodiscus.

М а т е р и а л . Более 10 цефалонов и пять пи-
гидиев; Сибирская платформа, р. Кулюмбэ; 
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краснопорожская свита (верхи), шумнинская 
свита (низы).

Paracalodiscus granulosus (Egorova et Shabanov, 1972)

Calodiscus granulosus: Савицкий и др., 1972, с. 52, табл. 1, 
фиг. 1–4.

Г о л о т и п   – СНИИГМС, № 13/II–3ж, 
цефалон и  пигидий; северо-восток Сибир-
ской платформы, р. Некекит; нижний кем-
брий, ботомский ярус, куонамская свита, зона 
Bergeroniellus expansus (Савицкий и  др., 1972, 
табл. 1, фиг. 1, 3).

О п и с а н и е  (рис. 3, к, л). Цефалон полукру-
глых очертаний, умеренно выпуклый. Глабель 
слабо суживается вперед, разделена срединной 
широкой депрессией на  три части. Передняя 
часть выпуклая, округлой формы, почти доходит 
до краевой борозды. Средняя часть глабели име-
ет вид широкой седловины. Задняя часть широ-
кая, сильновыпуклая посередине. Щеки слабо-
выпуклые, по  ширине сопоставимы с  шириной 
глабели в ее средней части. Глабель обособлена 
широкими и  глубокими боковыми бороздами. 
Краевая борозда широкая; передняя краевая кай-
ма уплощенная, широкая напротив фронтальной 
лопасти глабели и суживается по бокам цефалона 
и далее к заднему краю. В дополнение к мелким 
бугоркам на поверхности цефалона, вдоль перед-
ней краевой каймы наблюдаются четыре-пять 
последовательно расположенных более крупных 
бугорков. Затылочное кольцо очень узкое. 

Пигидий почти полукруглых очертаний 
с  длинным рахисом, суживающимся назад, не-
много не  доходящим до  краевой каймы. Рахис 
расчленен на восемь-девять сегментов. Боковые 
части пигидия слабовыпуклые, субтреугольные, 
покрыты мелкими бугорками. Краевая борозда 
широкая. Краевая кайма узкая, валикообразная.

Р а з м е р ы  в  м м . Цефалон (голотип): ши-
рина цефалона 3.1, длина цефалона 3.0, шири-
на глабели в средней части 0.8, ширина глабели 
у основания 1.2, длина глабели 2.0, ширина пе-
редней каймы 0.4, ширина щеки 0.7. Пигидий: 
длина пигидия 3.8, ширина пигидия 3.0, длина 
рахиса 3.25, ширина рахиса в средней части 1.1, 
ширина боковой части пигидия 1.2.

С р а в н е н и е . Отличается от P. helena (Walcott, 
1889) менее выпуклыми щеками, менее крупной 
и менее выпуклой задней лопастью глабели, нали-
чием гранулированной скульптуры поверхности, 
менее широким рахисом пигидия, расчлененным 
на восемь сегментов, а не на шесть, как у P. helena.

М а т е р и а л . Образцы из  опубликованной 
работы (Савицкий и  др., 1972), хранящиеся 
в СНИИГиМС.

СТРАТИГРАФИЧЕСКОЕ И ФАЦИАЛЬНОЕ 
РАСПРОСТРАНЕНИЕ РОДОВ CALODISCUS 

И PARACALODISCUS НА СИБИРСКОЙ 
ПЛАТФОРМЕ

На  северо-западе Сибирской платфор-
мы представители Calodiscus и  Paracalodiscus 
gen. nov. встречены в  разрезах на  рр. Сухари-
ха, Кулюмбэ и  Чопко. На  р. Сухариха находки 
приурочены к  нижней части шумнинской сви-
ты. Calodiscus schucherti встречается в  интер-
вале примерно от 10 до 37 м от подошвы свиты 
(Репина, 1972), C.  resimus в  интервале 25–58  м 
от  подошвы (рис.  2). Их находки приурочены 
к  черным глинистым известнякам. Совместно 
с  представителями рода Calodiscus встречены 
трилобиты Hebediscus attleborensis, Triangulaspis 
annio, Bergeroniaspis dualis и др. (Репина, 1972), 
которые позволяют сопоставить этот уровень 
с низами ботомского яруса нижнего кембрия.

В разрезе на р. Кулюмбэ трилобиты Calodiscus 
aff. schucherti (табл. VIII, фиг. 12) и Paracalodiscus 
helena найдены в верхнем двухметровом интер-
вале краснопорожской свиты (рис.  2). Наход-
ки приурочены к  пятнистым мелкозернистым 
известнякам. Эти  же трилобиты обнаружены 
в  нижнем слое черных глинистых известняков 
вышележащей шумнинской свиты. Несколь-
ко выше по  разрезу также в  черных глинистых 
известняках встречены P.  helena. Совместно 
с ними встречены Pagetiellus lenaicus, Hebediscus 
attleborensis, Triangulaspis lermontovae, редкие 
Triangulaspis cf. annio, Pagetiellus cf. porrectus (Бу-
шуев и др., 2020), которые также позволяют со-
поставить верхи краснопорожской и низы шум-
нинской свиты со слоями c Calodiscus.

C. ex gr. schucherti найдены в нижних 2.5 м шум-
нинской свиты в разрезе на р. Чопко (рис. 2). Они 
встречены в  темно-серых фосфоритоносных из-
вестняках совместно с Serrodiscus sp., Triangulaspis 
cf. lermontovae и др. (Розанов и др., 1992, с. 112). 
Этот комплекс трилобитов также указывает 
на низы ботомского яруса.

Можно отметить, что на  северо-западе Си-
бирской платформы находки представителей 
родов Calodiscus и  Paracalodiscus gen. nov. при-
урочены к  низам ботомского яруса нижнего 
кембрия. Эти слои охватывают самые верхи 
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краснопорожской свиты и нижнюю часть шум-
нинской свиты мощностью около 60 м.

На обширной территории востока Сибирской 
платформы от  Юго-Восточного Прианабарья 
до  Оленекского поднятия представители родов 
в  основном встречаются в  отложениях, под-
стилающих черносланцевую куонамскую свиту 
(рис.  2). В  разрезе среднего течения р. Оленек 
Calodiscus schucherti найдены в  10  м от  кровли 
эмяксинской свиты в  глинистых зеленовато-
серых известняках (Коровников, Шабанов, 
2016). Примерно такое  же положение находок 
C.  schucherti и  Paracalodiscus helena отмечено 
в разрезе на р. Малая Куонамка (Шабанов, 1970). 
Они найдены в  интервале семи-восьми метров 
от кровли эмяксинской свиты. Ближе к Оленек-
скому поднятию, в разрезе на р. Бороулах (левый 
приток р. Оленек), но уже в верхах еркекетской 
свиты (возрастной аналог эмяксинской свиты), 
в  зеленовато-серых доломитистых известняках 
встречены Calodiscus schucherti (Савицкий и др., 
1972). Во  всех этих разрезах, благодаря наход-
кам трилобитов, установлена принадлежность 
верхов эмяксинской и еркекетской свит к слоям 
с Calodiscus. В отличие от разрезов северо-запада 
Сибирской платформы, в  разрезах восточной 
части интервалы распространения представи-
телей рода Calodiscus ограничены несколькими 
метрами. Особняком стоит находка трилобитов 
Paracalodiscus granulosus в  разрезе на  р. Неке-
кит в низах куонамской свиты, которая залегает 
выше еркекетской свиты (рис. 2). Это единствен-
ное местонахождение данного вида. Находки 
сделаны в пачке черных листоватых аргиллитов 
(бороулахский маркирующий горизонт) и  име-
ют распространение в  разрезе около одного 
метра. Совместно с  этими трилобитами встре-
чены Pagetiellus ultimus, Bergeroniellus expansus, 
Neopagetina pararjonsnitzki и др. (Савицкий и др., 
1972). Найденный комплекс трилобитов указы-
вает на принадлежность этого интервала к зоне 
Bergeroniellus expansus Юдомо-Оленекского 
фациального региона Сибирской платформы. 
Эта зона располагается выше слоев с Calodiscus 
в Юдомо-Оленекском фациальном регионе. Та-
ким образом, Paracalodiscus granulosus является 
более молодым представителем рода на Сибир-
ской платформе, чем Paracalodiscus helena.

На юго-востоке Сибирской платформы в раз-
резе на р. Юдома в самых низах иниканской сви-
ты примерно в одном метре от подошвы встре-
чены Calodiscus aff. schucherti и  Paracalodiscus 
helena (Савицкий и  др., 1972) (рис.  2). Они 

найдены в сравнительно узком интервале (0.6 м) 
совместно с  трилобитами, которые указывают 
на принадлежность этого интервала к низам бо-
томского яруса. Находки приурочены к  сильно 
глинистым известнякам, мергелям зеленовато-
серым, коричневатым до черных.

Таким образом, стратиграфическое рас-
пространение представителей родов Calodiscus 
и  Paracalodiscus gen. nov. на  Сибирской плат-
форме соответствует низам ботомского яруса, 
а  точнее, зоне Bergeroniellus micmacciformis  – 
Erbiella. Paracalodiscus granulosus встречен в зоне 
Bergeroniellus expansus, которая располагается 
выше слоев с Calodiscus.

Что касается латерального распростране-
ния, то  наиболее широко распространенными 
являются Calodiscus schucherti и  Paracalodiscus 
helena. Их находки отмечены практически 
во  всех разрезах, где встречены представители 
рода Calodiscus. Именно эти виды, как упомина-
лось выше, также встречаются и в других реги-
онах мира. Paracalodiscus granulosus и Calodiscus 
resimus имеют ограниченное латеральное рас-
пространение. Первый найден только в разрезе 
на  р. Некекит (северо-восток Сибирской плат-
формы), второй только в разрезе на р. Сухариха 
(северо-запад платформы).

Также следует отметить, что на  Сибирской 
платформе все представители родов встречают-
ся только на  территории Юдомо-Оленекского 
фациального региона. Как было отмечено выше, 
находки этих трилобитов были сделаны в глини-
стых пестроцветных известняках верхних частей 
краснопорожской, эмяксинской и  еркекетской 
свит. Эти свиты перекрываются доманикоидны-
ми отложениями, сформировавшимися в  отно-
сительно глубоководных частях палеобассейна, 
а упомянутые части нижележащих свит форми-
ровались в  переходных обстановках от  мелкого 
к глубокому шельфу.

На  северо-западе платформы представите-
ли рода встречены также в  нижней части шум-
нинской свиты, а  на  юго-востоке (р. Юдо-
ма) – в низах иниканской свиты в темно-серых, 
черных глинистых известняках и  мергелях, ко-
торые образовались в  условиях относительно 
глубоководных. Более молодой представитель 
Paracalodiscus granulosus встречен в  черных ли-
стоватых аргиллитах, происхождение которых 
обычно связывают с более глубоководными ча-
стями кембрийского Сибирского палеобассей-
на. Таким образом, можно говорить о  том, что 
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в  ботомском веке раннего кембрия представи-
тели родов Calodiscus и  Paracalodiscus gen. nov. 
существовали на  территории Сибирского пале-
обассейна в переходной зоне от мелкого к отно-
сительно глубоководному шельфу.
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ведение или руководство данным конкретным 
исследованием получено не было.
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О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  V I I
Фиг. 1–9. Paracalodiscus helena (Walcott, 1889): 1–4  – экз. 19–II–1b_8, цефалон: 1  – вид сверху, 2  – вид 
спереди, 3 – вид сверху–спереди, 4 – вид сверху–сбоку; 5 – экз. 19–II–1b_6, цефалон, вид сверху; 6, 7 – 
экз. 19–II–3b_4, цефалон: 6 – вид сверху, 7 – вид сверху–сбоку; 8, 9 – экз. 19–II–1b_2, пигидий: 8 – вид 
сверху, 9 – вид сбоку; Сибирская платформа, р. Кулюмбэ; низы шумнинской свиты (Бушуев и др., 2020).

О б ъ я с н е и е  к   т а б л и ц е  V I I I
Фиг. 1–11, 13–15. Paracalodiscus helena (Walcott, 1889): 1–3 – экз. 19–II–1b_1, цефалон: 1 – вид сверху, 2 – 
вид спереди, 3 – вид сверху–сбоку; 4–6 – экз. 19–II–3b_1, цефалон: 4 – вид сверху, 5 – вид спереди–сверху, 
6 – вид сбоку; 7, 8 – экз. 19–II–1а_1: 7 – цефалон, вид сверху, 8 – пигидий, вид сверху; 9 – экз. 19–II–1b_4, 
пигидий, вид сверху; 10 – экз. 19–II–1b_5, цефалон, вид сверху; 11 – экз. 19–II–1b_7, цефалон, вид сверху; 
13 – экз. 19-II-1b_3, цефалон, вид сверху; 14, 15 – экз. 19-II-3b_9, пигидий: 14 – вид сверху, 15 – вид сбоку; 
Сибирская платформа, р. Кулюмбэ; низы шумнинской свиты.
Фиг. 12. Calodiscus aff. schucherti (Walcott, 1889), экз. 19–II–3b_5, цефалон, вид сверху; Сибирская платфор-
ма, р. Кулюмбэ; низы шумнинской свиты.

Revision of Trilobites Calodiscus Howell, 1935 (Siberian Platform)
I. V. Korovnikov1, 2, E. V. Bushuev3

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

2 Novosibirsk State University, Novosibirsk, 630090 Russia
3All-Russian Scientific Research Geological Petroleum Institute (Novosibirsk branch), Novosibirsk, 630099 Russia

A revision of trilobites of the genus Calodiscus Howell, 1935 from the Lower Cambrian of the Siberian platform 
was carried out. It is shown that of the four representatives of the genus described from the lower Botomian 
stage of the Lower Cambrian of the General Stratigraphic Scale of Russia, two species C. helena (Walcott, 1889) 
and C. granulosus Jegorova et Shabanov, 1972 have significant differences from typical representatives of the 
genus. The affiliation of these species to the new genus Paracalodiscus, belonging to the family Weymouthiidae 
Kobayashi, 1943, is substantiated. Two other species (Calodiscus resimus Repina, 1972, and C.  schucherti 
(Matthew, 1896)), although they have some differences from the type representatives, were left in the Calodiscus 
Howell, 1935.

Keywords: trilobites, genus Calodiscus, Lower Cambrian, Botomian stage, Siberian platform
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НОВЫЕ ДАННЫЕ ПО ЭВОЛЮЦИИ И ОНТОГЕНЕЗУ 
KARPINSKIOSAURIDAE (TETRAPODA, SEYMOURIAMORPHA).  

ЧАСТЬ 1. КРАНИАЛЬНАЯ МОРФОЛОГИЯ VOLGERPETON EXSPECTATUS 
GEN. ET SP. NOV.
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Новый представитель Karpinskiosauridae (Tetrapoda, Seymouriamorpha) – Volgerpeton exspectatus gen. 
et sp. nov.  – описан по  материалам из  местонахождения Монастырский Овраг-D, приуроченного 
к  верхнеуржумской части лимитотипа северодвинского яруса в  разрезе Монастырский овраг (Рос-
сия, Республика Татарстан). Голотипом вида назначен череп ларвального экземпляра длиной 18 мм, 
сохранивший большинство окостенений дерматокраниума. От рода Karpinskiosaurus род Volgerpeton 
gen. nov. отличается большей глубиной ушных вырезок, отсутствием премаксиллярной фонтанели, 
захождением squamosum в краевую зону теменного щита на дорсальной поверхности крыши черепа, 
формой и ориентацией переднего края этого элемента, наличием у nasale длинного антеролатераль-
ного отростка, изогнутой формой латерального края supratemporale, квадратной формой заглазнич-
ного отдела jugale, удлиненно-прямоугольной формой palatinum, характером озубления латеральных 
элементов небного комплекса, наличием длинного crista praequadrata квадратно-скуловой кости. 
Краниальная морфология V.  exspectatus демонстрирует сочетание характеристик раннепермских 
Discosauriscidae и северодвинско–вятских Karpinskiosauridae, имея сходство с первыми в организа-
ции отико-скуловой области и предчелюстных костей, а со вторыми – в характере озубления небного 
комплекса, форме и увеличенном размере tabularia, что в совокупности подтверждает предположение 
о  филогенетической преемственности указанных семейств. Находка базальных карпинскиозаврид 
в верхах уржумского яруса хорошо согласуется со стратиграфическими данными, в т.ч. с недавним 
обнаружением дискозаврисцид в  более древних (уфимско–казанских) отложениях средней перми 
восточно-европейского региона (местонахождение Ключики).

Ключевые слова: Volgerpeton exspectatus gen. et sp. nov., Seymouriamorpha, Karpinskiosauridae, уржум-
ский ярус, Европейская Россия, морфология, филогения, эволюция 

DOI: 10.31857/S0031031X24060094, EDN: QIEUIM

ВВЕДЕНИЕ
Karpinskiosauridae  – эндемичное для Вос-

точной Европы семейство сеймуриаморфных 
амфибий, включающее в  себя единственный 
род Karpinskiosaurus Sushkin, 1925 в  составе ви-
дов K.  secundus (Амалицкий, 1921) и  K. ultimus 
(Tchudinov et Vjushkov, 1956). В  настоящее вре-
мя присутствие карпинскиозаврид установлено 
более чем в  20 местонахождениях северодвин-
ско–вятского интервала, однако в  имеющейся 
коллекции группа представлена онтогенетически 
разнородным и  количественно ограниченным 
материалом. Это обстоятельство, а также плохая 

сохранность типовых экземпляров K.  secundus 
сильно затрудняют как таксономическую иден-
тификацию новых находок, так и  ревизию уже 
описанных форм, синонимию которых пока не-
возможно исключить. 

Данные о  стратиграфическом распростране-
нии карпинскиозаврид в  до-верхнесеверодвин-
ских отложениях немногочисленны и нуждаются 
в уточнении. Древнейшая находка, определенная 
ранее как Karpinskiosauridae gen. indet. (Bulanov, 
2003), происходит из нижнеказанского местона-
хождения Усть-Коин (Республика Коми), оха-
рактеризованного голюшерминским субком-
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плексом очерского комплекса тетрапод. Образец 
представляет собой фрагмент dentale (экз. ПИН, 
№ 4416/14: Bulanov, 2003, рис. 54) с характерной 
для карпинскиозаврид горизонтальной сосуди-
стой “исчерченностью” лабиальной стороны 
и слабоскладчатой структурой оснований челюст-
ных зубов, которые по форме также напоминают 
таковые Karpinskiosaurus. Челюсть из Усть-Коина 
может указывать на  довольно древнее проис-
хождение семейства, однако неполнота образца, 
а также отсутствие других находок в местонахож-
дении, которые могли бы быть проассоциирова-
ны с карпинскиозавридами, оставляют сомнения 
в столь раннем появлении группы на территории 
Восточной Европы, особенно принимая во вни-
мание отсутствие ее остатков в казанско–верхне-
уржумском интервале.

В  2005 г. изолированные кости черепа кар-
пинскиозаврид, принадлежавшие особям раз-
ных, в  т.ч. ларвальной, онтогенетических 
стадий, были описаны из  местонахождения 
Воздвиженка-B в  Оренбургской обл. (Буланов, 
2005). Находки в том же разрезе архегозавроид-
ных темноспондил (экз. ПИН, №№ 4538/8, 28: 
Uralosuchus sp.; опр. Ю.М. Губина), сиодонтид-
ных и няфтозухидных диноцефалов (Syodon sp.: 
экз. ПИН, №№  4538/29, 31; опр. М.Ф.  Ивах-
ненко; Microurania mikia, экз. ПИН, № 4538/7: 
Ivakhnenko, 2003) позволили предполагать на-
личие Karpinskiosauridae в  составе ишеевского 
фаунистического комплекса. Отсутствие пол-
ной определенности в  датировке местонахож-
дения Воздвиженка-B обусловлено тем, что оно 
приурочено к аллювиальному врезу более позд-
ней генерации, чем тот, в котором установлены 
элементы ишеевского сообщества (местонахож-
дение Воздвиженка-А), а также тем, что оно яв-
ляется монотаксонным и  не  содержит остатков 
других тетрапод, которые смогли  бы конкрети-
зировать стратиграфическое положение этого 
костеносного уровня. 

В  2008 г. наличие карпинскиозаврид в  ише-
евской фауне было подтверждено после их об-
наружения в  местонахождении Монастырский 
Овраг-D, приуроченном к  верхнеуржумской 
части лимитотипа северодвинского яруса в  раз-
резе Монастырский овраг Тетюшского р-на 
Республики Татарстан (Буланов, 2010). Место-
нахождение было открыто экспедиционным 
отрядом Саратовского ун-та под руководством 
М.Г. Миниха в 2007 г., проводившего детальное 
изучение отложений пограничного уржумского–
северодвинского интервала разреза с  целью на-

сыщения его фаунистической характеристики 
и  уточнения положения ярусной границы (Ми-
них и др., 2009). В 19 м ниже подошвы северодвин-
ского яруса в левом борту основного русла оврага 
С.О. Андрушкевичем были найдены остатки рыб 
и отдельные кости ювенильных амфибий (Миних 
и др., 2009). Образцы были отобраны из извест-
ковистых глин, подстилаемых слоем известняка, 
с которым, как предполагалось, они были связа-
ны фациальным переходом, и потому рассматри-
вались как один слой (слой 12 по: Миних и др., 
2009). Раскопки этого костеносного уровня, про-
водившиеся автором в период 2008–2014 гг., по-
казали, однако, наличие четкой границы между 
известняками и  алевролитами, что обусловлено 
имевшим место кратковременным эрозионным 
эпизодом, который повлек за  собой перемыв 
кровли известняков и седиментацию на границе 
слоев маломощного (до 2 см) слоя гравелита, со-
держащего большое количество изолированных 
остатков рыб и ювенильных тетрапод. 

Костеносный уровень (местонахождение Мо-
настырский Овраг-D) прослеживается на обоих 
бортах основного русла Монастырского оврага 
примерно в  40  м ниже юго-восточного конца 
обнажения, в  котором зафиксирована ярусная 
граница (обн. 101 по: Миних и  др., 2009). На-
чиная с  этой отметки, продуктивный горизонт 
трассируется не  менее чем на  50  м вниз по  ов-
рагу по его левому борту. На более задернован-
ном правом борту костеносный слой обнажается 
на протяжении около 15 м (обн. 99а) непосред-
ственно под локальной линзой светло-бурых, 
сильно алевритовых тонкозернистых песчани-
ков с  крупной десквамационной отдельностью 
по выветренной поверхности, в кровлю которых 
врезаны небольшие линзы песчаников более 
грубозернистых, серого и  бурого цвета, содер-
жащих гравийный и галечный материал, а также 
редкие кости наземных позвоночных (рис. 1). 

Из остатков тетрапод, обнаруженных в место-
нахождении, наибольший интерес представляют 
находки, происходящие из раскопочных площа-
док, заложенных в правом борту, и приурочен-
ные к  перекрывающим костеносный гравелит 
серым известковистым глинам, мощность кото-
рых составляет 3–8 см (рис. 1: слой 3). В отличие 
от гравелитов, слой характеризуется значитель-
но меньшей концентрацией костных остатков, 
но  при этом содержит материал скелетной со-
хранности, принадлежащий ювенильным амфи-
биям различной таксономической принадлеж-
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ности, преимущественно  – сеймуриаморфам 
(Буланов, 2010). 

Единственным таксоном тетрапод, формаль-
но описанным к  настоящему моменту из  Мо-
настырского Оврага-D, является один из  ви-
дов рода Leptoropha  – L.  minima (Kotlassiidae, 
Seymouriamorpha), установленный по  презен-
тативной выборке изолированных зубов поли-

куспидной морфологии, полученных при хи-
мической мацерации костеносных гравелитов 
слоя 2 (Буланов, 2020). В составе ориктоценоза 
по редким и фрагментарным остаткам опреде-
лены архегозавроидные темноспондилы, кото-
рые, с большой вероятностью, являются проду-
центами крупных копролитов, обнаруженных 
в  кровле слоя 3 и  содержащих обильную ры-
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Рис.  1. Местонахождение Монастырский Овраг-D (Республика Татарстан, Тетюшский р-н; верхи уржумского яруса): 
а – литофациальная и тафономическая характеристика с указанием уровней находок наземных позвоночных; б – раско-
почная площадка в правом борту оврага (обн. 99а); в – основной костеносный уровень (находка экз. ПИН, № 5303/131 
приурочена к слою 3).
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бью чешую. Кроме того, отдельные позвон-
ки, когтевые фаланги и  фрагменты челюстей, 
происходящие из  гравелитов, могут быть ин-
терпретированы как остатки диапсид, более 
точной таксономической идентификации ко-
торых препятствует фрагментарность находок, 
а обнаруженные здесь же изолированные зубы 
указывают на присутствие в местонахождении 
как хищных, так и  мелких растительноядных 
терапсидных рептилий. Отдельного внимания 
заслуживает обнаружение в  местонахожде-
нии фрагментов челюстей, отнесенных к  роду 
Kinelia (экз. ПИН, №№ 5303/45, 46; Буланов, 
2010), исходно установленному из  местона-
хождения Воздвиженка-А по  симфизному от-
делу dentale, систематическое положение кото-
рого остается дискуссионным (Буланов, 2002б; 
Säilä, 2009).

Наиболее типичной формой тетрапод в ме-
стонахождении является ранее неизвестный 
представитель Karpinskiosauridae, описыва-
емый ниже как новый род и  вид этого семей-
ства  – Volgerpeton exspectatus gen. et sp. nov. 
В  колл. ПИН, № 5303 из  Монастырского Ов-
рага-D новая форма представлена как отдель-
ными костями, так и различной полноты ске-
летами, принадлежавшими особям ларвальной 
и,  возможно, ранней постларвальной стадий 
(длина черепа от 18 мм до, предположительно, 
30 мм). В основной массе черепá сопровожда-
ются частями посткрания и дезинтегрированы 
на  отдельные блоки вследствие диагенетиче-
ского уплотнения осадка, что долгое время 
затрудняло точную таксономическую иденти-
фикацию материала и выбор информативного 
голотипа. Находки V. exspectatus gen. et sp. nov. 
скелетной сохранности происходят исклю-
чительно из  глин слоя 3 (рис.  1), где их кон-
центрация составляет от  двух до  четырех экз. 
на 1 м2.

В 2013 г. в местонахождении был обнаружен 
сравнительно полный и  слабо деформирован-
ный череп (экз. ПИН, № 5303/131), который 
был назначен голотипом вида; его длина со-
ставляет 18  мм. Наличие желобов сейсмосен-
сорной системы указывает на принадлежность 
экземпляра личиночной особи, что позволяет 
впервые рассмотреть краниальную морфоло-
гию карпинскиозаврид на  ларвальной стадии 
онтогенеза и провести сравнение структур дер-
матокраниума V.  exspectatus с  таковой сораз-
мерных экземпляров представителей других 
семейств Seymourioidea (sensu Bulanov, 2003) – 

Discosauriscidae и  Seymouriidae. В  морфологи-
ческом плане Volgerpeton gen. nov. мозаично 
сочетает краниальные характеристики карпин-
скиозаврид и дискозаврисцид (что подтвержда-
ет предположение о филогенетической преем-
ственности этих семейств: Bulanov, 2003), имея 
при этом большее сходство с  первым из  них, 
в  связи с  чем рассматривается как базальный 
представитель Karpinskiosauridae. Родовой ранг 
нового таксона продиктован наличием у  го-
лотипа не  характерной для Karpinskiosaurus 
глубокой ушной вырезки, существенного из-
менения положения переднего края которой 
ранее не  отмечалось в  онтогенезе сеймуриа-
морф, что не  позволяет трактовать этот при-
знак как следствие возрастной изменчивости. 
Переходный статус V. exspectatus gen. et sp. nov. 
хорошо согласуется со  стратиграфическими 
данными, поскольку типовое местонахожде-
ние таксона приурочено к  верхам уржумского 
яруса и  занимает промежуточное положение 
между интервалом типичного распространения 
рода Karpinskiosaurus (верхнесеверодвинский 
подъярус  – вятский ярус) и  верхнеуфмско-
казанским местонахождением Ключики 
(Пермский край), в котором недавно были об-
наружены достоверные остатки Discosauriscidae 
(Бакаев и др., 2021; Буланов, 2022). 

МАТЕРИАЛ И СОХРАННОСТЬ
Голотип Volgerpeton exspectatus gen. et sp. 

nov. (экз. ПИН, № 5303/131; рис. 2–6) был от-
препарирован с дорсальной стороны (рис. 2, а). 
Череп слабо деформирован и  отчасти сохра-
нил прижизненный объем при незначительно 
нарушенном расположении большинства по-
кровных элементов крыши черепа относитель-
но друг друга. На  образце, однако, отсутству-
ют левые maxillare, intertemporale, postorbitale, 
а также подглазничный отдел левого jugale; ле-
вое postparietale продавлено вниз и  разделено 
на  фрагменты. Заглазничноскуловая область 
левой стороны была повреждена при находке 
образца, однако этот отдел дерматокраниума 
сравнительно полно представлен на  противо-
положной стороне черепа, что позволяет соста-
вить представление о  положении челюстных 
суставов и форме ушных вырезок. 

Как показало томографическое сканирова-
ние, praemaxillaria при захоронении были сме-
щены под носовые кости, где они располагают-
ся внутри породы изолированно друг от друга, 
а  правое quadratojugale смещено под соседнее 
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squamosum (рис. 2, б). В отличие от крыши че-
репа, небный комплекс был полностью дезин-
тегрирован: из  всех составлявших его окосте-
нений обнаружены только правое palatinum, 
располагавшееся сбоку от  правого maxillare, 
и  vomer той  же стороны, извлеченный при 
препарировании из левой орбиты. Нижняя че-
люсть представлена на  образце левой ветвью, 
которая разделена на  два блока и  развернута 
передним концом назад; ее передняя поло-
вина при этом экспонируется позади черепа, 
в  то  время как артикулярный отдел перекрыт 
костями височной области (рис. 2, б; 6, к–м). 

Данные, полученные в  результате компью-
терной томографии голотипа V.  exspectatus 
позволили существенно детализировать мор-
фологическую характеристику вида и  визу-
ализировать структуры, скрытые от  прямо-
го наблюдения. Сканирование выполнено 
в  Палеонтологическом ин-те им.  А.А.  Бори-
сяка РАН (ПИН РАН) на  микротомографе 
NeoScan80 с  разрешением 9 мкм, угле скани-
рования 180° (с шагом 0.1°), использовании 
медного фильтра толщиной 0.1 мм и значении 
усреднения яркости пиксела 8. Приводимые 
в работе реконструкции смоделированы в про-
грамме Avizo V2019.1. КТ-модели использова-
ны для иллюстрации большинства описывае-
мых далее структур; часть приводимых в работе 
изображений (рис. 6) получена на СЭМ Tescan 
Vega3 (ПИН РАН).

ОТРЯД SEYMOURIAMORPHA 

НАДСЕМЕЙСТВО SEYMOURIOIDEA 
WILLISTON, 1911

СЕМЕЙСТВО KARPINSKIOSAURIDAE SUSHKIN, 1925

Род Volgerpeton Bulanov, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а  – от реки Волга и ἑρπετόν 
древнегр. – змея.

Т и п о в о й  в и д  – Volgerpeton exspectatus sp. 
nov.; уржумский ярус средней перми Республи-
ки Татарстан.

Д и а г н о з .  Передний край ушных вырезок 
расположен на  уровне переднего края надви-
сочных костей (1). Премаксиллярная фонта-
нель отсутствует (2). На дорсальной поверхно-
сти крыши черепа чешуйчатая кость глубоко 
проникает в область теменного щита (3). Перед-
ний край squamosum широкий, прямой и ори-
ентирован под прямым углом к  продольной 
оси черепа (4). Носовая кость имеет длинный 
антеролатеральный отросток (5). Латеральный 
фланг надвисочной кости резко изогнут посе-
редине своей длины (6). Заглазничный отдел 
скуловой кости имеет субквадратную форму: 
его дорсальный, вентральный и  каудальный 
фланги сходятся под прямыми углами (7). 
Квадратноскуловая кость имеет протяженный 
crista praequadrata (8). Форма palatinum близка 
к  прямоугольной (9). Латеральные элементы 
небного комплекса (vomer и  palatinum) пере-

Рис. 2. Volgerpeton exspectatus gen. et sp. nov., голотип ПИН, № 5303/131, череп ларвальной особи: а – вид сверху; б – КТ-ре-
конструкция, демонстрирующая части черепа, скрытые внутри породы, вид с вентральной стороны; Республика Татар-
стан, Тетюшский р-н, местонахождение Монастырский Овраг-D; средняя пермь, терминальная часть уржумского яруса.
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секает непрерывный ряд плотно посаженных 
крупных зубов, дублирующий озубление че-
люстной аркады (10). Внешняя сторона dentale 
не  несет горизонтальной сосудистой “исчер-
ченности” (11). 

В и д о в о й  с о с т а в . Типовой вид.
С р а в н е н и е . От рода Karpinskiosaurus отли-

чается: большей глубиной ушных вырезок; от-
сутствием премаксиллярной фонтанели; глубо-
кой интервенцией чешуйчатой кости в  область 
теменного щита на  дорсальной поверхности 
крыши черепа; расширенным, прямолинейным 
и поперечно ориентированным передним краем 
squamosum; наличием длинного антеролатераль-
ного отростка у носовой кости; резким изгибом 
латерального фланга надвисочной кости (при 
отсутствии его инвагинации со стороны ушной 
вырезки); квадратной формой заглазничного от-
дела скуловой кости; наличием протяженного, 
диагонально ориентированного гребня (crista 
praequadrata) на  квадратноскуловой кости, бе-
рущего начало от  параквадратного отростка; 
удлиненно-прямоугольной формой palatinum; 
наличием на  латеральных элементах неба не-
прерывного ряда крупных зубов, дублирующего 
озубление челюстной аркады; отсутствием гори-
зонтальной сосудистой “исчерченности” внеш-
ней стороны зубной кости. 

З а м е ч а н и я . Признаки, перечисленные 
в диагнозе, отличают Volgerpeton gen. nov. от рода 
Karpinskiosaurus. Многие фактические отличия 
голотипа V. exspectatus от видов Karpinskiosaurus, 
такие как отсутствие мелких зубов на  vomer 
и palatinum, а также прямая форма затылочного 
края черепа, не рассматриваются как диагности-
ческие, поскольку, предположительно, связаны 
с  возрастной изменчивостью. Очевидными он-
тогенетическими отличиями являются наличие 
на элементах дерматокраниума желобов сейсмо-
сенсорной системы, слабое развитие покровно-
го орнамента, укороченность преорбитального 
отдела черепа и  связанная с  этим диспропор-
ция образующих его окостенений, положение 
челюстных суставов впереди затылка, наличие 
широких задневисочных впадин, небольшая 
длина maxillare, меньшее число размещенных 
в нем зубов и отсутствие у них плицидентиновой 
структуры оснований, что следует из имеющих-
ся данных по  ранним стадиям развития других 
сеймуриаморф (Ивахненко, 1981; Klembara, 
1997; Bulanov, 2003; Klembara et al., 2006, 2007; 
Буланов, 2006). 

Признаки (1) и  (2) диагноза сближают 
Volgerpeton с  Discosauriscidae. Признаки (3), 
(4), (5), (6) и  (10) отличают Volgerpeton от  всех 
родов Seymourioidea (sensu Bulanov, 2003): 
Discosauriscus, Ariekanerpeton, Spinarerpeton, 
Makowskia (Discosauriscidae) и  Seymouria 
(Seymouriidae), причем признак (10) соответ-
ствует его состоянию у котлассиидных сеймури-
аморф (Bulanov, 2003; Klembara, 2005, 2009, 2011; 
Klembara et al., 2006, 2007; Буланов, 2014). 

Volgerpeton exspectatus Bulanov, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а  exspectatus лат. – ожида-
емый, желанный.

Г о л о т и п   – ПИН, № 5303/131, череп лар-
вальной особи (рис.  2, а); Россия, Республика 
Татарстан, Тетюшский р-н, местонахождение 
Монастырский Овраг-D; терминальная часть 
уржумского яруса средней перми. 

О п и с а н и е  (рис.  2–6). Общая характе-
ристика. Череп голотипа имеет длину 18  мм. 
Преорбитальный отдел значительно короче 
посторбитального. Сохранность голотипа по-
зволяет предполагать резко наклонное (субвер-
тикальное) положение скуловых отделов по от-
ношению к теменному щиту. Орбиты овальной 
формы; длина их проекции на сагиттальную ось 
составляет треть (35.4%) полной длины черепа, 
а задние края орбит располагаются слегка поза-
ди уровня середины его длины. Отверстия на-
ружных ноздрей развернуты антеролатерально. 
Челюстные суставы выдвинуты вперед относи-
тельно затылочного края черепа до  уровня за-
дних отделов supratemporalia. Затылочный край, 
по-видимому, был прямым, если не считать не-
больших вдавлений в области медиальных отде-
лов tabularia. Швы между большинством костей 
крыши черепа ровные или слабо ундулирую-
щие; швы между парными костями осевого от-
дела имеют форму зигзагов большой амплитуды. 
Почти все элементы дерматокраниума слегка 
раздвинуты по шовным контактам, что позволя-
ет наблюдать характер сочленения большинства 
окостенений, представленных на голотипе. На-
чало становления покровного орнамента фикси-
руется на  многих элементах крыши черепа, где 
он представлен слабо выраженными и  равно-
мерно распределенными углублениями, приуро-
ченными к местам выходов питающих сосудов, 
а  также разделяющими их пологими валиками 
(рис.  3, а). Более рельефная орнаментация на-
блюдается на костях осевого отдела передней по-
ловины черепа (на frontalia, praefrontalia, nasalia, 
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Рис.  3. Volgerpeton exspectatus gen. et sp. nov., голотип ПИН, № 5303/131, КТ-реконструкция черепа (нижняя челюсть 
не  показана): а  – дорсально,  б  – вентрально, в  – антеродорсально, г  – латеродорсально (справа), д  – постеродорсаль-
но, е – латерально (слева). Обозначения: cio – инфраорбитальный канал сейсмосенсорной системы, cot – орбитотемпо-
ральный гребень, cso – супраорбитальный канал сейсмосенсорной системы, cst – сагиттальный гребень, fl.Por – фланг 
причленения заглазничной кости, It – межвисочная кость, J – скуловая кость, L – слезная кость, loct – затылочная пласти-
на таблитчатой кости, Mx – верхнечелюстная кость, N – носовая кость, paln – антеролатеральный отросток носовой кости, 
Pmx – предчелюстная кость, Por – заглазничная кость, Ppd – правая заднетеменная кость, Pps – левая заднетеменная кость, 
Prf – переднелобная кость, Psf – заднелобная кость, Qj – квадратноскуловая кость, Smx – септомаксиллярная кость, Sq – 
чешуйчатая кость, St – надвисочная кость, T – таблитчатая кость.
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на передних отделах parietalia), а также на jugale. 
Желоба сейсмосенсорной системы хорошо про-
слеживаются в большинстве мест их стандартно-
го расположения у сеймуриаморф. 

Parietale. Теменные кости удлиненные, изо-
метричной формы, незначительно расширенные 
в  средней части. Спереди parietalia проникают 
в  межорбитальную область, где они слабо вда-
ются в  задние фланги frontalia. Передний край 
крупного теменного отверстия, имеющего поч-
ти правильную круглую форму, расположен 
на  уровне задних краев орбит и  достаточно да-
леко отстоит от  границ с  лобными костями. 
По  периферии foramen parietale обрамляется 
желобком. На дорсальной стороне черепа лате-
ральные края parietalia образуют вырезки, вме-
щающие выпуклые фланги примыкающих сбо-
ку костей височной группы, а также postfrontale 
и  tabulare. Для всех перечисленных элементов, 
а также для лежащих впереди frontalia теменные 
кости формируют широкие подстилающие пла-
стины, в связи с чем их площадь на вентральной 
поверхности крыши черепа значительно увели-
чена (рис. 3, а, б). 

Линия шва, образуемого теменными костя-
ми, неровная; на  дорсальной и  вентральной 
сторонах она образует широкие разнонаправ-
ленные петли, что определяет чередующееся 
площадное перекрывание элементов вдоль ли-
нии сагиттального шва. Сзади parietalia широко 
подстилаются заднетеменными костями и, воз-
можно, самыми медиальными краями tabularia.

Сагиттальный гребень на  вентральной сто-
роне крыши черепа не имеет резких границ и 
почти не выражен в рельефе (рис. 3, б), однако 
утолщение теменных костей вдоль образуемого 
ими шва очевидно. Гребень разделяется темен-
ным отверстием на резко очерченные килевид-
ные орбитотемпоральные гребни, расходящиеся 
антеролатерально под углом около 90° (рис. 3, б). 
После захождения в  межорбитальную область 
гребни резко изменяют направление и далее сле-
дуют вперед по шву между frontalia и postfrontalia, 
проходя при этом через треугольные выросты те-
менных костей, вклинивающиеся между указан-
ными элементами (рис. 3, б).

Frontale. Лобные кости незначительно коро-
че теменных. Ширина флангов причленения 
parietalia и nasalia примерно одинакова, но в сво-
ей средней части каждая лобная кость образу-
ет выраженный латеральный выступ, который 
отделен от  орбит узко контактирующими prae- 

и  postfrontale. Как и  у  теменных костей, шов 
между frontalia имеет форму широкого зигзага, 
несовпадение положения которого на  дорсаль-
ной и  вентральной сторонах обеспечивает ши-
рокое взаимное перекрывание элементов вдоль 
продольной оси черепа. Латеральные выступы 
frontalia захватываются желобами надглазнич-
ных каналов сейсмосенсорной системы, образо-
ванных серией крупных ямок с расположенны-
ми внутри крупными отверстиями. 

Как на дорсальной, так и на вентральной сто-
роне лобные кости вдаются спереди в  носовые 
вдоль линии сагиттального шва, однако во вто-
ром случае это выражено сильнее по  причине 
наличия у  frontalia хорошо развитых пластин, 
простирающихся под nasalia почти до  уровня 
центров их окостенения. 

На вентральной стороне крыши черепа лате-
ральные отделы лобных костей заметно опущены 
вниз относительно медиальных, что определя-
ет сводчатый профиль межорбитального отдела 
дерматокраниума (рис.  3, б). Центры окостене-
ния frontalia смещены к  их латеральным флан-
гам, на что указывает наличие здесь разделенных 
валиками отверстий. Их положение на визуаль-
ном продолжении орбитотемпоральных гребней 
свидетельствует об  исходном размещении цен-
тров окостенения frontalia над хрящевыми пла-
стинами pila praeoptica (этмосфеноида). 

Nasale. Длина носовых костей равна их мак-
симальной ширине. Оба элемента имеют изо-
метричную форму и  разделены зигзагообраз-
ным швом (рис. 3, а). Спереди nasalia образуют 
единую (не разделенную вырезкой) торцевую 
зазубренную поверхность для крепления дор-
сальных отростков премаксилл. Вырезка, обра-
зованная краем наружной ноздри, пологая; она 
занимает половину ширины nasale и  отделена 
от  площадки крепления премаксиллы неболь-
шим треугольным выступом. Постеролатераль-
ная стенка вырезки образована длинным узким 
отростком, который отделяет дорсомедиальный 
отдел слезной кости от  назального отверстия 
(рис.  4,  а). Задние фланги носовых костей вда-
ются в лобные кости по центру ширины послед-
них, налегая на  образуемые ими контактные 
пластины. Латеральные отделы nasalia заметно 
изогнуты вентролатерально, что придает ко-
стям сводчатый характер (рис. 3, в). Дорсальная 
поверхность nasalia несет образованные серией 
крупных отверстий желобá супраорбитальных 
сейсмосенсорных каналов, проходящие через 
центры окостенения на  значительном расстоя-
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Рис. 4. Volgerpeton exspectatus gen. et sp. nov., голотип ПИН, № 5303/131, детали морфологии черепа, КТ-реконструкция: 
а – левая преорбитальная область, латеродорсально; б – тот же отдел, вентрально; в – характер сочленения praefrontale 
и  lacrimale в антеровентральном углу орбиты, вид сзади; г – левая преорбитальная область, антеромедиально; д – пра-
вое septomaxillare, вид спереди, каудодорсально;  е  – левое tabulare, постеролатерально;  ж  – заглазнично-височная об-
ласть правой стороны, дорсально; з – затылочно-височная область правой стороны, вентрально; и – затылочно-височная 
область левой стороны, вентрально; к  – левый скуловой отдел, медиально. Обозначения: coc  – затылочная комиссура 
сейсмосенсорной системы, cpq – параквадратный гребень (crista paraquadrata) чешуйчатой кости; cpr – предквадратный 
гребень (crista praequadrata) квадратноскуловой кости; fdna – переднее (дистальное) отверстие слезно-носового протока; 
fl. (J, Mx, N, P, Pal, Pmx) – фланги причленения перечисленных костей; fsot – поверхность прилегания слуховой капсулы; 
lal  – восходящая пластина слезной кости; P  – теменная кость; pplt – постеролатеральный отросток таблитчатой кости 
(рудиментарный); ppq – параквадратный отросток квадратноскуловой кости (pr. paraquadratus); ptd – свод задневисочной 
впадины; остальные как на  рис.  3. Звездочкой обозначены отросток у  основания восходящей пластины слезной кости 
и соответствующая ему выемка на окончании антеролатерального отростка носовой кости.

нии от краев назальных отверстий и оканчиваю-
щиеся у границ с praemaxillaria.

Praefrontale. На  дорсальной стороне кры-
ши черепа praefrontale имеет неправильно-
трапециевидную форму (рис. 4, а) и по площади 
уступает postfrontale, с которым оно контактиру-
ет впереди от  уровня середины длины орбиты, 
налегая на передний край этой кости, несущий 
небольшие гребневидные выступы. Орбиталь-
ный край более тонкий по сравнению с таковым 
postfrontale и, в отличие от него, слегка припод-
нят над поверхностью крыши черепа. Несколько 
крупных отверстий, заглубленных в  направле-
нии центра окостенения, маркируют место про-
хождения надглазничного сейсмосенсорного 
канала, который в передней части элемента об-
разовывал резкую флексуру при выходе на носо-
вую кость (рис. 4, а). 

С вентральной стороны, сразу впереди от кон-
такта с postfrontale, переднелобная кость разде-
ляется на дорсальную и орбитальную пластины, 
ориентированные друг к другу под углом около 
70° и  расширяющиеся вперед и  вниз, соответ-
ственно. За счет своей сложной конфигурации, 
переднелобная кость охватывала хрящевую обо-
нятельную капсулу сверху, сзади и  отчасти ме-
диально, поскольку вентромедиальное оконча-
ние орбитальной пластины отклоняется вперед 
(рис. 4, б). Praefrontale подстилает заднюю часть 
предглазничного отдела lacrimale по  всей его 
высоте (рис. 4, б). Для сочленения с nasale кость 
формирует короткую, но  выдержанную по  ши-
рине контактную площадку, что видно на обеих 
сторонах черепа, благодаря слабому смещению 
костей из инситной позиции (рис. 3, а). С frontale 
переднелобная кость образует торцевой контакт 
без выраженного взаимного перекрывания. 

Неровный характер са`мой вентральной око-
нечности орбитальной пластины praefrontale по-
зволяет предполагать ее контакт с palatinum ме-
диальнее места крепления к нему слезной кости 

(см. ниже). Предположительно, конец пластины 
проецировался на  неровный дорсальный край 
стенки, обрамляющей хоану (рис. 5, е). 

Postfrontale. От  границы с  praefrontale за-
днелобная кость равномерно расширяется 
по  направлению назад и  разделяется выемкой 
в  каудальном фланге на  два отростка, обрам-
ляющих переднюю часть intertemporale. Меди-
альный отросток вклинивается между parietale 
и  intertemporale до  уровня середины темен-
ного отверстия, а  латеральный контактирует 
с  postorbitale по  шву, перпендикулярному краю 
орбиты. Снизу медиальный отросток полно-
стью перекрывается теменной костью, в  связи 
с  чем на  вентральной стороне крыши черепа 
postfrontale имеет форму узкой, вытянутой вдоль 
орбитального края серповидной пластины, 
в центральной части которой присутствуют не-
сколько отверстий с подходящими к ним желоб-
ками (рис. 3, б). За счет подстилающих пластин, 
образуемых костью для praefrontale и postorbitale, 
ее длина на  вентральной стороне значительно 
увеличена. 

Ряд крупных углублений, протягивающийся 
вдоль медиального фланга postfrontale на его дор-
сальной стороне, маркирует место прохождения 
canalis supraorbitalis сейсмосенсорной системы, 
который спереди выходит на латеральный фланг 
лобной кости, а  сзади  – на  медиальный фланг 
межвисочной. 

Lacrimale. Предглазничный отдел lacrimale 
по длине равен подглазничному (рис. 3, а; 4, а). 
В предглазничной части кость формирует высо-
кую восходящую пластину, подстилаемую вбли-
зи орбиты как nasale, так и  praefrontale (рис.  4, 
а, г). Антеродорсальная часть lacrimale отделена 
от  отверстия наружной ноздри узким латеро-
вентральным отростком nasale, на  конце кото-
рого имеется небольшая впадина, вмещавшая 
направленный вперед шпоровидный выступ, 
расположенный у  основания lamina ascendens 
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Рис. 5. Volgerpeton exspectatus gen. et sp. nov., голотип ПИН, № 5303/131, KT-реконструкции: а–г – левое praemaxillare: 
а – сзади, б – спереди, в – латерально, г – дорсально; д–и – правый vomer: д – вентрально, е – дорсально, ж – спереди, 
з – медиально, и – латерально; к–м – левая ветвь нижней челюсти: к – медиально, л – дорсально, м – латерально. Обозна-
чения: Ang – угловая кость; cars – гребень, ограничивающий спереди сочленовную кость; D – зубная кость; fap – отверстие 
постхоанного анастомоза; fl. (Ect, L, Mx, Prf) – фланги причленения наружнокрыловидной, слезной, верхнечелюстной 
и переднелобной костей, соответственно; Mcor – средний короноид; palp – антеролатеральный отросток небной кости; 
pas – восходящий (дорсальный) отросток предчелюстной кости; Pcor – задний короноид; ppl – небный отросток пред-
челюстной кости; Pra – предсочленовная кость; Pspl – задняя пластинчатая кость; Sang – надугловая кость; sap – желоб 
постхоанного анастомоза; Spl – пластинчатая кость.

lacrimale (рис. 4, а, г). Подглазничный отдел ко-
сти широкий, низкий, лежит в субгоризонталь-
ной плоскости и оканчивается сложной вогнутой 
контактной площадкой с карнизообразно нави-
сающим верхним краем, вмещавшей переднюю 
оконечность jugale (контакт костей представлен 
на правой стороне черепа). Cложно организован 
и  контакт lacrimale с  praefrontale, несущий эле-
менты зубчатого сочленения (рис. 4, а, в, г). 

Вентральная поверхность lacrimale, за исклю-
чением ровной латеральной зоны, контактиро-
вавшей с maxillare, рассечена бороздами на вы-
сокие продольные зазубренные гребни (рис.  4, 
б, г), которые проецировались на  латеральный 
край palatinum, в т.ч., предположительно, на ос-
нование его антеролатерального отростка.

Дорсальный край lacrimale вблизи контакта 
praefrontale и nasale захватывается краем желоб-
ка надглазничного сейсмосенсорного канала, 
однако этот его участок не содержит отверстий. 
Напротив, желоб c. infraorbitalis, протягиваю-
щийся вдоль контакта с максиллой, на всем его 
протяжении хорошо выражен и  трассируется 
серией отверстий, самое крупное из  которых 
расположено впереди от вырезки, образованной 
дорсальным выступом maxillare, и  открывается 
вперед (рис. 4, а). 

Дистальное отверстие слезно-носового про-
тока (рис. 4, г) широкое и расположено с торца 
антеровентрального края lacrimale, в связи с чем 
не экспонируется в латеральной проекции. По-
ложение проксимального отверстия у  левого 
lacrimale не  вполне очевидно по  причине по-
вреждения кости на  участке, примыкающем 
к  краю орбиты (рис.  2, а). На  правой стороне 
орбитальный край кости осложнен небольшой 
выемкой, протяженность которой составляет 
примерно четверть длины ее предглазнично-
го отдела. Не  исключено, что выемка является 
результатом повреждения, однако более веро-
ятно, что ее наличие связано с  недоокостене-
нием внешней стенки протока, которое наблю-
дается у соразмерных экземпляров Discosauriscus 

austriacus и  Seymouria sanjuanensis (Klembara, 
1997; Klembara et al., 2007). 

Septomaxillare. Правое septomaxillare голотипа 
хорошо сохранилось и  располагается в  инсит-
ном положении относительно носовой кости, 
занимая всю ширину образуемой ею носовой 
вырезки. Элемент имеет форму удлиненной, 
глубоко вогнутой вдоль длинной оси пластины 
(рис.  4,  д), вентролатеральный край которой 
образует небольшой, слегка отогнутый вен-
трально выступ, по-видимому, проецировав-
шийся на  шов между praemaxillare и  maxillare. 
В проксимодорсальной части элемента имеется 
отверстие, которое, по-видимому, может интер-
претироваться как foramen septomaxillaris, хотя 
его размер существенно меньше дистального от-
верстия слезно-носового протока (рис. 4, д).

Postparietale. Заднетеменные кости голотипа 
сильно различаются по  размеру. Миниатюрное 
правое postparietale сохранило свое инситное 
положение и  имеет неправильно-треугольную 
форму (рис. 3, д); его латеральный край налегает 
на прилежащий фланг tabulare. Затылочная пла-
стина ориентирована вертикально и  отделена 
от  затылочной бровки теменного щита расши-
ряющимся медиально желобком (рис. 3, д). Ле-
вое postparietale расколото на фрагменты, но его 
форма легко реконструируется, благодаря окру-
жающим дермальным элементам, сохранившим 
свое исходное положение. По размеру эта кость 
вдвое превосходила правое postparietale и  обра-
зовывала широкую подстилающую пластину для 
обеих теменных костей (рис. 3, д; fl.Pp).

Tabulare. По  своим размерам и  пропорци-
ям таблитчатая кость V.  exspectatus имеет оче-
видное сходство с  таковой известных видов 
Karpinskiosaurus, резко отличаясь при этом 
от  tabulare других сеймуриаморф. Данный эле-
мент очень крупный: его площадь на  дорсаль-
ной стороне превышает совокупный размер за-
днетеменных костей (рис. 3, а). Для сочленения 
с  parietale таблитчатая кость формирует широ-
кий, антеромедиально направленный выступ, 
подстилаемый теменной костью по  всей его 
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длине и по этой причине отсутствующий на вен-
тральной стороне крыши черепа. Образуемый 
tabulare выступ меньшего размера внедряется 
в задний отдел supratemporale в месте пересече-
ния границы костей желобом височной ветви c. 
supraorbitalis. 

Латеральный отдел кости расширен в  анте-
рокаудальном направлении, слегка округлен 
постеролатерально и имеет резкий вентральный 
наклон. Латерокаудальный отросток почти реду-
цирован (рис. 4, е; pplt). Задневисочные впадины 
широкие. Медиально кость формирует широкую 
окципитальную пластину, полностью представ-
ленную на  левой стороне голотипа, но  разде-
ленную здесь трещинами на  несколько частей 
(рис. 3, д). Как и на postparietale, затылочная пла-
стина ориентирована почти вертикально и отде-
лена от края теменного щита по всей ее ширине 
желобом (рис. 4, е). 

Несколько пологих углублений с  крупными 
отверстиями в  центре, которые расположены 
на  дорсальной поверхности вдоль постеролате-
рального фланга на обоих tabularia, предположи-
тельно связаны с прохождением здесь затылоч-
ной комиссуры (рис. 3, а; 4, е). 

На  вентральной поверхности крыши чере-
па латеральный отдел tabulare формирует об-
ширную чашеобразную структуру с  неровной 
вогнутой поверхностью, маркирующую место 
крепления латерального отдела хрящевой слу-
ховой капсулы. Центральная часть кости несет 
несколько крупных отверстий. Положение гра-
ницы между теменной и  таблитчатой костями 
свидетельствует, что первый элемент подстилает 
антеролатеральный отросток tabulare по всей его 
длине; однако при этом антеромедиальный от-
дел таблитчатой кости подстилает прилежащий 
участок parietale.

Intertemporale. Сохранившееся в  соста-
ве крыши черепа правое intertemporale имеет 
удлиненно-гексагональную форму. Длинная 
ось кости развернута под углом около 35° к про-
дольной оси черепа. Дорсальная поверхность 
окостенения несет поперечно ориентированный 
глубокий желоб заглазничной комиссуры сей-
смосенсорной системы, а  также участок sulcus 
supraorbitalis, проходящий вдоль медиального 
фланга элемента. Окончания обоих сейсмосен-
сорных желобов максимально сближены, но при 
этом разделены перемычкой.

В  конструкции крыши черепа межвисоч-
ная кость занимала поверхностное положение, 

поскольку подстилалась всеми окружающими 
окостенениями (за исключением, возможно, 
postorbitale), что демонстрирует левая сторона 
голотипа, где отсутствие intertemporale позво-
ляет наблюдать подстилавшие этот элемент ши-
рокие пластины, сформированные postfrontale, 
parietale, supratemporale и squamosum (рис. 3, а). 
Таким образом, на  вентральную поверхность 
открывался небольшой участок кости, отвечаю-
щий центру ее окостенения. 

Supratemporale. На  дорсальной поверхности 
supratemporale по  размеру лишь незначительно 
превышает intertemporale. Задняя половина ла-
терального фланга окостенения формирует часть 
обрамления ушной вырезки и  ориентирована 
продольно. На этом участке край supratemporale 
заметно утолщен и несет с торца желоб, вмеща-
ющий шпорообразный постеродорсальный от-
росток squamosum (рис. 4, з, и). Передняя часть 
латерального фланга, ограниченная squamosum, 
резко изгибается антеромедиально, следстви-
ем чего является сильная экспансия squamosum 
в область теменного щита. 

Ровная дорсальная поверхность кости ослож-
нена только широким, глубоким и непрерывным 
желобом височной ветви canalis supraorbitalis, 
проходящим на значительной дистанции от ла-
терального края supratemporale (далее вперед ка-
нал тянется в направлении заглазничной комис-
суры по шву между squamosum и intertemporale). 
Задний край кости на обеих сторонах черепа не-
сет выемку в месте его пересечения сейсмосен-
сорным каналом.

Как и intertemporale, надвисочная кость под-
стилается всеми окружающими элементами 
дерматокраниума, в  первую очередь parietale 
и  squamosum, вследствие чего с  вентральной 
стороны экспонируется только ее осевая зона, 
что можно наблюдать на левой стороне голотипа 
(рис. 4, и); еще более полное перекрывание цен-
тра окостенения указанными костями на проти-
воположной стороне (рис. 4, з) с большой веро-
ятностью является следствием деформации. 

Postorbitale. У  голотипа сохранилось только 
правое postorbitale. Несмотря на  значительную 
глубину ушных вырезок, заглазничная кость 
хорошо развита и  имеет широкий каудальный 
отросток трапециевидной формы, который при 
этом далеко отстоит от supratemporale по причи-
не широко контактирующих чешуйчатой и меж-
височной костей. Вентральный отдел широко 
сочленяется с jugale и отделен от орбиты отрост-
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ком этой кости, восходящим вдоль орбитального 
края (рис. 3, а). Желоб заглазничной комиссуры 
сейсмосенсорной системы глубокий и проходит 
через центр окостенения.

Jugale. У  голотипа полностью представлено 
правое jugale, в  то  время как у  левого элемента 
утрачена его подглазничная часть. Заглазнич-
ный отдел кости субквадратной формы: на обеих 
сторонах черепа его каудальный фланг прямой 
и расположен под прямым углом как к вентраль-
ному, так и  дорсальному флангам (рис.  3, г, е). 
В районе орбиты антеродорсальный участок за-
глазничного отдела jugale, однако, формирует 
высокий отросток, восходящий вдоль орбиталь-
ной стенки и  отделяющий от  нее латеральный 
отдел postorbitale; таким образом, для этого эле-
мента скуловая кость формирует субквадратную 
вырезку, что подтверждается формой прилежа-
щего участка заглазничной кости. Подглазнич-
ный отдел jugale расширяется по  направлению 
вперед, перекрывая заднюю часть максиллы 
по всей ее ширине (рис. 3, а), и образует слож-
ный контакт со слезной костью на уровне конца 
передней трети глазницы. 

Вдоль орбитального края и  на  некоторой 
дистанции от  него по  внешней стороне jugale 
протягивается желоб подглазничного сейсмо-
сенсорного канала, состоящий из плотно сгруп-
пированных глубоких ямок, дорсальные стенки 
которых образуют над желобом карнизовидный 
уступ. 

Squamosum. Обе чешуйчатые кости голотипа 
повреждены, но  в  совокупности позволяют со-
ставить полное представление о строении этого 
элемента у  Volgerpeton. На  обеих сторонах че-
репа медиальный фланг кости широко заходит 
в область теменного щита, вдаваясь в латераль-
ные фланги inter- и supratemporale (рис. 3, а; 4, 
ж). Передний край отикального фланга более 
полно сохранившегося правого squamosum за-
глублен вперед немногим далее границы меж-
ду указанными костями. Средняя часть лево-
го squamosum повреждена, однако положение 
представленного на  вентральной стороне ме-
диального окончания crista paraquadrata, а  так-
же отпечаток недостающего фрагмента кости 
на породе указывают на аналогичное положение 
переднего края вырезки и на левой стороне че-
репа (рис. 2, а; 4, и). Передний край squamosum 
был прямым или почти прямым и протягивался 
в строго поперечном направлении, что устанав-
ливается по его сохранившимся участкам на ле-
вой стороне и  хорошо согласуется с  формой 

каудальной оконечности правого postorbitale. 
Несмотря на смещенное вперед положение края 
ушной вырезки, медиальный фланг squamosum 
образует направленный назад треугольный вы-
ступ, обрамляющий снаружи переднюю (ско-
шенную) половину латерального фланга над-
височной кости. Дополнительно, каудальное 
окончание этого выступа squamosum формирует 
шпорообразный отросток, лежащий в  пазу, об-
разованном латеральным краем supratemporale 
и проходящим вдоль него по вентральной сторо-
не продольным гребнем (рис. 4, з, и). 

Помимо внедрения squamosum в  область 
теменного щита на  дорсальной поверхно-
сти крыши черепа, на  вентральной стороне 
кость образует дополнительно широкую ме-
диальную пластину, широко перекрываемую 
supratemporale (рис.  4, з, и). Как видно на  пра-
вом squamosum, crista paraquadrata, как и у всех 
сеймуриоидов, ограничивает спереди ушную 
вырезку, проходя по  самому краю ее передней 
стенки, и прослеживается до самого края меди-
альной пластины squamosum. 

Желоб инфраорбитального сейсмосенсорно-
го канала широкий, хорошо выражен в рельефе, 
имеет ровные стенки, несколько удален от  края 
ушной вырезки и проходит вблизи центра окосте-
нения в направлении заглазничной комиссуры.

Quadratojugale. На  внешней стороне крыши 
черепа квадратноскуловая кость (рис.  3, е) не-
высокая на  всем протяжении, равномерно по-
нижается по  направлению вперед и  несильно 
выступает вниз относительно вентрального края 
jugale. Передняя оконечность элемента распола-
гается на уровне задней стенки орбиты и далеко 
отстоит от  maxillare. Вентральный край кости 
в задней ее половине слегка отвернут латераль-
но, каудальное окончание обрамляет прилежа-
щий фланг squamosum на  участке ниже ушной 
вырезки. Внешняя поверхность квадратноску-
ловой кости несет несколько крупных отвер-
стий, рассредоточенных по всей ее длине.

На  внутренней стороне крыши черепа 
quadratojugale имеет неправильно-ромбовидную 
форму вследствие того, что образует обширную 
пластину, простирающуюся под squamosum 
(рис.  4, к). Начиная от  передней оконечности 
кости, высота пластины быстро увеличивается 
в  каудальном направлении; область ее распро-
странения сзади ограничена проходящим вдоль 
края ушной вырезки параквадратным гребнем 
squamosum. Таким образом, вентромедиальная 
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поверхность квадратноскуловой кости более чем 
вдвое превосходит площадь ее наружной сторо-
ны. Параквадратный отросток (pr. paraquadratus), 
маркирующий положение суставного отдела 
palatoquadratum, хорошо выражен, имеет ча-
шеобразную форму и  сопровождается направ-
ленным вперед и  вверх протяженным гребнем 
(crista praequadrata, новый термин), расположен-
ным под углом около 40° к  вентральному краю 
quadratojugale.

Praemaxillare. Как указывалось выше, на  об-
разце предчелюстные кости находятся в  изо-
лированном состоянии под передними отде-
лами носовых костей (рис.  2, б; 5, а–г). Левое 
praemaxillare сохранилось полностью и  имеет 
высокий, почти не сужающийся дорсально вос-
ходящий отросток, ширина которого соответ-
ствует первым четырем зубным позициям. Его 
медиальный край расположен вровень с  сим-
физным краем зубной площадки, что позволяет 
говорить об отсутствии у V. exspectatus премак-
силлярной фонтанели. Небный отросток почти 
не развит и представлен двумя небольшими вы-
ступами на медиальном краю зубной площадки 
(рис. 5, а, г). Левая предчелюстная кость содер-
жит шесть зубных позиций, из которых предпо-
следняя не содержит зуба в рабочем положении. 
Несколько крупных отверстий прободают осно-
вание восходящего отростка с  медиальной сто-
роны; внешняя сторона кости также несет следы 
интенсивной васкуляризации. Восходящий от-
росток правого praemaxillare отломан примерно 
посередине его высоты. Этот элемент содержит 
семь зубных позиций, из которых первая и тре-
тья являются вакантными и  сохранили вблизи 
зоны имплантации закладки коронок сменных 
зубов. 

Maxillare. У  голотипа полностью сохрани-
лась правая верхнечелюстная кость, смещен-
ная в  сторону из  своего прижизненного поло-
жения настолько, что это позволяет наблюдать 
ровную контактную поверхность, перекры-
вавшуюся вентролатеральным краем lacrimale, 
а  также jugale (рис.  2). Maxillare короткое: его 
задняя оконечность располагалась примерно 
на уровне середины длины орбиты. Кость содер-
жит 18 зубных позиций, из них пять вакантных, 
в т.ч. – первая ячейка, внутри которой имеется 
сформированная коронка сменного зуба. Своей 
максимальной высоты maxillare достигает напро-
тив четвертого максиллярного зуба, где дорсаль-
ный край кости образует низкий треугольный 
выступ. В  этом месте высота maxillare соответ-

ствует высоте расположенных на  этом участке 
зубов. Вырезка, образованная краем отверстия 
наружной ноздри, очень короткая и  по  длине 
соответствует первым двум зубным позициям, 
из чего следует, что вентральная стенка назаль-
ного отверстия была сформирована преиму-
щественно praemaxillare. В  плане кость замет-
но изогнута и  имеет примерно равную ширину 
на всем своем протяжении, при том, что высота 
maxillare равномерно уменьшается в каудальном 
направлении начиная от  дорсального выступа. 
Как следствие, в  подглазничном отделе высота 
максиллы меньше ее ширины. Внешняя поверх-
ность кости прободена многочисленными от-
верстиями, что особенно выражено в  передней 
части окостенения. Отверстия, расположенные 
вдоль лабиального парапета, направлены вниз; 
отходящие от  них желобки анастомозируют 
и образуют канал, протягивающийся параллель-
но его вентральному краю (рис. 6, а).

Верхнечелюстные зубы монокуспидные, ко-
нической формы, без выраженного лингваль-
ного наклона вершинки, с  короткими боковы-
ми режущими кантами. Вершины зубов слегка 
заужены, что придает коронкам стреловидную 
форму (рис.  6, а). Основания зубов в  попереч-
ных КТ-сечениях не  складчатые и  имеют кру-
глую форму, что определяет отсутствие у  зубов 
выраженных контрфорсов. 

Vomer. Сохранившийся правый сошник 
(рис.  5, д, е; 6, в) представляет собой удлинен-
ную пластину, ширина которой почти в три раза 
меньше ее длины и  почти не  меняется на  всем 
протяжении элемента, если не  считать замет-
но сужающейся задней оконечности, скошен-
ный латеральный край которой контактировал 
с palatinum. Остальная часть латерального флан-
га сошника несколько утолщена и образует ме-
диальную стенку хоаны. Передний край кости 
прямой. 

Вдоль медиального фланга vomer протяги-
вается расширяющаяся вперед широкая ли-
шенная гребней контактная площадка. По ана-
логии с  Discosauriscus (Klembara, 1997) можно 
предполагать, что данная поверхность служила 
местом вентрального налегания vomer проти-
воположной стороны и  небной ветви правого 
pterygoideum, однако сохранность не  позволяет 
установить положение границ между указанны-
ми элементами, и их соотношение у Volgerpeton 
остается неопределенным. 
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На  вентральной стороне вдоль продольной 
оси vomer протягивается ряд из  шести увели-
ченных, но варьирующих по размеру зубов, раз-
деленных в  центральной части ряда одной ва-
кантной позицией. Наиболее крупным является 
четвертый зуб, однако еще более крупный зуб, 
по-видимому, занимал вакантную ячейку, что 
следует из  размера последней. Таким образом, 
самые крупные зубы vomer были приурочены 
к  центру окостенения. Коронки зубов кониче-
ские, не загнутые и не уплощенные апикально, 
но несут на обращенной вперед стороне корот-
кий режущий кант (рис. 6, в). 

Небольшой и  плохо сохранившийся зуб 
располагается латерально от  вакантной пози-
ции и,  по-видимому, является нерезорбиро-
ванным зубом предшествующей генерации. 
Зубы в  аналогичном положении присутствуют 
и  на  palatinum (см. ниже). Другие, в  том числе 
мелкие “шагреневые” зубы, на  сошнике отсут-
ствуют. 

Palatinum. У голотипа сохранилась только неб-
ная кость правой стороны черепа, которая шире, 
но  при этом существенно короче описанного 

vomer. Длина кости более чем вдвое превышает 
ее ширину. Если не  считать самой каудальной 
оконечности (позади от  размещенного на  ней 
зубного ряда), ширина palatinum остается поч-
ти неизменной на  всем протяжении элемента. 
Выемка, образованная краем хоаны, глубокая, 
округло-треугольной формы; формирующая ее 
стенка очень высокая. Антеролатеральный от-
росток, обрамляющий вырезку сбоку, хорошо 
развит. Латеральный фланг кости, особенно 
в передней части, высокий и рассечен гребнями 
и выступами; в каудальном направлении он по-
степенно понижается и приобретает более сгла-
женный характер (рис. 5, и). При вертикальной 
ориентации расположенных на  palatinum зубов 
дорсальная поверхность кости имеет очевидный 
медиальный наклон (рис.  5, ж, е). Каудальный 
край элемента образует небольшую контактную 
площадку серповидной формы для крепления 
наружнокрыловидной кости; латеральный край 
либо не формировал, либо не сохранил горизон-
тальных пластин для контакта с pterygoideum.

Ряд зубов, по  размеру сопоставимых с  че-
люстными, протягивается диагонально через 

Рис. 6. Volgerpeton exspectatus gen. et sp. nov., голотип ПИН, № 5303/131, элементы зубной системы челюстной и небной 
аркад: а – передний отдел правой верхнечелюстной кости, латерально; б – нижнечелюстные зубы, лабиально; в – правый 
vomer, вентрально; г – правое palatinum, вентрально. Обозначения: alp – антеролатеральный отросток, fl – фланги причле-
нения: Ect – ectopterygoideum, Mx – maxillare, Pal – palatinum, Pt – pterygoideum.
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всю небную кость от ее антеромедиального края, 
где она контактировала с vomer, через центр око-
стенения в направлении ее постеролатеральной 
оконечности. В передней части palatinum зубной 
ряд прямой, сильно дистанцирован от границы 
с максиллой и, при отсутствии вакантных пози-
ций, содержит восемь зубов. Примечательно, что 
второй и  последний зубы имеют меньший раз-
мер и вплотную примыкают латерально к более 
крупным соседним зубам (рис. 5, д, и; 6, г), что, 
в  совокупности с  небольшим размером, может 
являться указанием на их принадлежность пред-
шествующей генерации. Это позволяет предпо-
лагать, что, в  отличие от  зубов маргинального 
комплекса, формирование новых крупных зубов 
на небных элементах не всегда сопровождалось 
утерей их предшественников. В  целом, зубы, 
размещенные на  palatinum, крупнее и  слабее 
варьируют по  высоте в  сравнении с  таковыми 
на  vomer; при этом самые крупные зубы также 
приурочены к  центральной части окостенения. 
Второй (небольшой) и предпоследний (шестой) 
зубы обломаны на  уровне основания коронки; 
четвертый и  пятый зубы разделены небольшой 
диастемой. Как и  на  vomer, мелкие “шагрене-
вые” зубы на palatinum отсутствуют. 

Коронки зубов конической формы, их вер-
шинки занимают центрированное положение. 
Большинство зубов имеет короткий острый режу-
щий кант вдоль той стороны коронки, которая об-
ращена вперед (лучше выражен у крупных зубов).

Дорсальная поверхность небной кости поза-
ди хоанной вырезки несет широкий и глубокий 
желоб, образованный парой крупных сосуди-
стых каналов, широко расходящихся медиально 
(рис.  5, е, з, и). Латерально каналы сливаются 
и перекрыты в этом месте костной перемычкой. 
Несколько крупных отверстий имеется на  дор-
сальной поверхности задней части palatinum 
(рис. 5, е).

Нижняя челюсть. Как упоминалось, левая 
ветвь нижней челюсти голотипа отчасти экспо-
нируется позади черепа и разделена на две части 
(рис. 2). Кроме того, челюсть несет множествен-
ные компрессионные деформации, в связи с чем 
ее исходные пропорции и объем сильно наруше-
ны (рис. 5, к, е). 

Dentale. Зубная кость (рис.  5, к–м) сохрани-
ла бóльшую часть располагавшихся в ней зубов, 
число которых составляло не  менее 30. Шесть 
или семь позиций, размещенных на  различных 
участках зубного ряда, являются вакантными; 

четыре вакантные ячейки сохранили закладки 
сменных зубов в  базальном положении. Зубы 
(рис. 6, б) по форме аналогичны описанным для 
maxillare, т.е. имеют острые вершинки и  корот-
кие ровные режущие канты. Зубы присимфизно-
го отдела заметно крупнее зубов, размещенных 
в центральной части зубного ряда (рис. 5, к–м). 

В  плане кость дугообразно изогнута, что ак-
центировано в симфизной области. Каудально 
dentale достигает середины длины аддукторной 
полости и имеет максимальную высоту напротив 
короноидного отростка. Задняя оконечность  – 
треугольной формы и  широко перекрывает 
снаружи передний отдел supraangulare. Внеш-
няя сторона кости лишена скульптурных обра-
зований и  резко отличается от  наблюдаемого 
у Karpinskiosaurus отсутствием густой сети гори-
зонтально ориентированных сосудистых кана-
лов, наличие которой является диагностической 
характеристикой этого рода (Буланов, 2002а; 
Klembara, 2011). Тем не менее, вдоль лабиально-
го парапета расположено несколько относитель-
но крупных отверстий, а присимфизная область 
снаружи прободена множеством пор, что свиде-
тельствует об  интенсивной васкуляризации ро-
стральной части нижнечелюстной дуги. 

Angulare. Передний край angulare располагал-
ся несколько позади середины длины челюсти. 
В  латеральной проекции передняя половина 
вентрального края кости ориентирована под 
углом около 150° по отношению к его задней по-
ловине. Дорсальный край кости прямой на всем 
протяжении и ориентирован горизонтально или 
субгоризонтально. В аддукторном отделе угловая 
кость не меняет своей высоты и почти не заходит 
на медиальную сторону челюсти (рис. 5, к). 

Постеродорсально angulare достаточно широ-
ко перекрывает вентральный отдел supraangulare, 
что видно на образце благодаря взаимному сме-
щению этих элементов (рис. 5, м). Дорсальный 
край медиальной пластины кости напротив цен-
тра окостенения несет округлую пологую вырез-
ку, которая, с  большой вероятностью, отвечает 
нижней части размещавшегося здесь небольшо-
го Меккелева отверстия, описанного в сходном 
положении у Discosauriscus austriacus (Klembara, 
1997). 

Supraangulare. Надугловая кость равномер-
но увеличивает свою высоту по  направлению 
вперед от присуставного отдела, где ее дорсаль-
ный край формирует небольшой латеральный 
отворот, до  короноидного выступа, в  постро-
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ении которого она принимает участие наравне 
с  postcoronoideum. Передний отдел кости охва-
тывает заднюю оконечность dentale, как с  дор-
сальной, так и  с  вентральной стороны; при 
этом антеровентральная оконечность кости, 
разделяющая dentale и  angulare, по-видимому, 
не  заходила вперед далее уровня короноидного 
отростка. Положение передней стенки не  око-
стеневавшего на этой стадии articulare отчетливо 
маркируется хорошо выраженным и косо ориен-
тированным пластиновидным гребнем, распо-
ложенным на медиальной стороне supraangulare 
(рис. 5, л; cars). Внутри аддукторной полости не-
сколько впереди указанного гребня кость несет 
крупное отверстие. 

Praearticulare. Передняя оконечность 
praearticulare на  образце отчасти перекрыта 
сместившимся postspleniale. Дорсальный край 
элемента в  аддукторном отделе челюсти силь-
но опущен относительно дорсального края 
supraangulare и лежит примерно посередине вы-
соты челюсти. В области челюстного сустава, од-
нако, кость резко воздымается вверх до уровня, 
предположительно отвечающего положению су-
ставной поверхности остававшегося хрящевым 
articulare. Вдоль линии этого подъема край кости 
в дорсальной проекции резко расширен и обра-
зует широкий желоб, который пересекает край 
аддукторной ямы (рис. 5, к, л) и далее протяги-
вается внутри нее до уровня задней оконечности 
postcoronoideum. На медиальной стороне челю-
сти желоб вентрально ограничен резко очерчен-
ным карнизообразным гребнем. Артикулярный 
отдел кости очень протяженный: его длина (от-
вечающая длине угловой кости) всего в 1.5 раза 
короче аддукторной полости.

Spleniale. Пластинчатая кость смещена из ин-
ситного положения вследствие отрыва присим-
физного отдела нижней челюсти при деформа-
ции образца (рис. 5, к, л). Передний отдел кости 
на  участке между postspleniale и  симфизом об-
разовывал нижнюю бровку челюсти и несильно 
выходил на ее латеральную поверхность. Очень 
пологий продольный желоб, наблюдаемый 
на  фациальной стороне латеральной пластины 
spleniale, по-видимому, связан с  сейсмосенсор-
ными структурами и, таким образом, маркирует 
положение canalis mandibularis боковой линии. 

Медиальная пластина spleniale поднимается 
до  элементов короноидной серии, прикрывая 
при этом желоб меккелева хряща. Ее антеродор-
сальный край, однако, формирует протяженную 
вырезку, длина которой отвечает десяти перед-

ним зубным позициям. Поскольку пластинчатая 
кость на  образце смещена из  исходной пози-
ции, положение ее переднего края относительно 
dentale и участие кости в построении симфизной 
поверхности не очевидны.

Postspleniale. Задняя пластинчатая кость име-
ет форму протяженной, резко вогнутой вдоль 
продольной оси пластины, занимавшей на  че-
люсти преимущественно вентральное положе-
ние (рис. 5, к). В каудальном направлении кость 
постепенно расширяется, все сильнее заходя 
на медиальную сторону челюсти, и оканчивает-
ся на уровне середины длины dentale. 

Короноидная серия. Передний и  средний ко-
роноиды были сильно повреждены при де-
формации челюсти, и  их фрагменты, содер-
жащие элементы озубления, можно местами 
наблюдать вдоль лингвальной стороны зубной 
площадки dentale. Напротив, форма и  размер 
postcoronoideum довольно точно воспроизво-
дятся на КТ-реконструкциях (рис. 5, и, к). Кость 
имеет достаточно сильно вытянутую назад по-
стеролатеральную пластину, входящую в состав 
короноидного отростка, дорсальный край ко-
торой несет выраженные продольные гребни. 
Латеральная поверхность пластины почти пол-
ностью перекрыта антеродорсальным отрост-
ком supraangulare, которое отчасти подстилает ее 
и  вентрально. Медиальная пластина кости вы-
сокая, обрамляет аддукторную полость спереди 
(налегая на  прилежащий участок praearticulare) 
и лишена озубления в приаддуктороной области. 
Впереди от  аддукторной ямы пластина на  всем 
своем протяжении контактирует с  postspleniale, 
перекрывая верхний край этой кости, и  в  пе-
редней части несет небольшие зубы. Граница 
элемента со средним короноидом, предположи-
тельно, расположена на уровне десятого с конца 
нижнечелюстного зуба. 

М а т е р и а л .  Голотип.
В  следующей публикации (часть  2) бу-

дут рассмотрены отдельные аспекты морфо-
логии Volgerpeton exspectatus gen. et sp. nov., 
данные по  ларвальной стадии онтогенеза 
вида в  сравнении с  типовым родом семейства 
(Karpinskiosaurus), а  также с  представителя-
ми семейств Discosauriscidae (Discosauriscus) 
и Seymouriidae (Seymouria). 
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New Data on Evolution and Ontogeny of Karpinskiosauridae  
(Tetrapoda, Seymouriamorpha).  

Part 1. Cranial Morphology of Volgerpeton exspectatus gen. et sp. nov.
V. V. Bulanov

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

A new member of the family Karpinskiosauridae (Tetrapoda, Seymouriamorpha), Volgerpeton exspectatus gen. 
et sp. nov., is described based on the material from the Monastyrsky Ovrag-D locality, which corresponds to 
the uppermost Urzhumian of the boundary stratotype of the Severodvinian Regional Stage in the Monastery 
Ravine sequence of Tetyushi District, Republic of Tatarstan, Russia. The holotype of the new species, a skull 
of 18 mm long, has the majority of skull roof bones preserved, and belonged to a larval indi vidual. The deep 
otic notches, absence of the interpremaxillary fenestra, extension of the squamosal into the marginal area of the 
parietal shield on the dorsal side of the skull, shape and orientation of the anterior edge of this bone, presence of 
a long anterolateral process in the nasal, a curved shape of the lateral edge of the supratemporal, a quadrangular 
shape of the postorbital portion of the jugal, a long-rectangular outline of the palatine, the specific pattern of 
dentition of the lateral elements of the palate, and presence of a long crista praequadrata of the quadratojugal 
are features that distinguish the genus Volgerpeton from Karpinskiosaurus. In terms of the cranial morphology, 
the genus Volgerpeton occupies an intermediate position between the known members of Discosauriscidae and 
Karpinskiosauridae, being similar to the former in the morphology of the otic and cheek regions of the skull, 
as well as in the shape of premaxillaria, and to the latter in the pattern of palatal dentition and the shape and 
enlarged size of the tabularia, which together confirms the assumption of the phylogenetic continuity of both 
the families. The finding of basal karpinskiosaurids in the upper Urzhumian agrees with the stratigraphic data, 
in particular, to the recent discovery of discosauriscids at the Kluchiki locality (Perm Region, Russia), which 
is Ufimian–Kazanian in age

Keywords: Volgerpeton exspectatus gen. et sp. nov., Seymouriamorpha, Karpinskiosauridae, Urzhumian, 
European Russia, morphology, phylogeny, evolution 
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Новый вид лани Dama pontica sp. nov. описан по материалам из нижнего плейстоцена пещеры Таври-
да в Крыму. Рога этого оленя средних размеров имели маленький первый отросток у розетки и при-
митивно узкое проксимальное веерообразное расширение. Морфология D. pontica sp. nov. позволяет 
отнести этот вид к филогенетической ветви современной иранской лани, D. mesopotamica (Brooke, 
1875). Остатки Dama в Тавриде – древнейшие в Европе. Возраст фауны Тавриды, по данным биохро-
нологии, оценивается в пределах 1.8–1.5 млн л. н. Находка свидетельствует, что дивергенция ветвей 
европейской и месопотамской ланей произошла не позже 1.5 млн л. н. Гипотезы о происхождении 
ланей oт ‘Pseudodama’ на рубеже раннего и среднего плейстоцена требуют пересмотра.

Ключевые слова: Dama pontica, Cervidae, ранний плейстоцен, Крым, пещера Таврида

DOI: 10.31857/S0031031X24060104, EDN: QIEOOK

ВВЕДЕНИЕ
Современные представители трибы Cervini 

подсемейства Cervinae (настоящиe олени) венча-
ют линии, возникшие на рубеже миоцена и пли-
оцена, более 5  млн л. н. Род Dama Frisch, 1775 
(лани) относится к их числу. Лани были доволь-
но широко распространены в среднем и позднем 
плейстоцене, но  следы их ранней истории в  па-
леонтологической летописи пока представлены 
только Dama-подобными формами, систематиче-
ская принадлежность которых остается спорной.

В  ходе раскопок 2023 г. в  пещере Таврида 
у  пос. Зуя к  востоку от  Симферополя (Крым) 
были обнаружены остатки оленя средних раз-
меров, которого автор данной работы относит 
к новому виду рода Dama. Остатки этого оленя 
найдены в основном слое с фауной псекупского 
фаунистического комплекса, возраст которой, 
по биостратиграфическим данным, 1.8–1.5 млн 
лет (MNQ18). Эти остатки пока одни из  самых 
древних, принадлежащих Dama (s.s.), ланям 
с уплощениями на рогах.

В  состав рода Dama (s.s.) входят семь видов 
с пальмацией (расширением и уплощением) ро-

гов, из них два существуют и ныне. Это – обык-
новенная (или европейская) лань, D.  dama (L., 
1758) с  дистальной лопатой на  рогах (средний 
плейстоцен  – ныне) и  месопотамская (пер-
сидская, или иранская) лань D.  mesopotamica 
(Brooke, 1875) с  проксимальным веерообраз-
ным расширением на  рогах (поздний средний 
плейстоцен  – ныне). Обыкновенная лань была 
характерным элементом фаун межледниковий 
Европы. В  современное время она расселена 
человеком почти по всему миру и присутствует 
в странах Евразии, Африки, Северной и Южной 
Америки, Австралии и на о-вах Океании. Дикие 
естественные популяции сохранились, по-види-
мому, только в  Турции (Анатолия) и  на  Балка-
нах (в Греции и Болгарии) (Masseti, Mertzanidou, 
2008; Masseti, Vernesi, 2014; Karastoyanova et al., 
2020; Baker et al., 2024). Месопотамская лань 
относится к очень редким, исчезающим видам; 
в  диком состоянии встречается только в  Иране 
и  интродуцирована в  Израиле. Археозоологи-
ческие данные свидетельствуют о  том, что эта 
лань обитала на территории от Иранского плато 
до  средиземноморского побережья и  от  южной 
Анатолии до юга Леванта (Werner et al., 2015).

mailto:ivisl@paleo.ru
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Вымершие лани представлены четырьмя ев-
ропейскими видами, D.  clactoniana (Falconer, 
1868) (= D. dama clactoniana) из среднего плей-
стоцена Европы; D.  peloponesiaca (Sickenberg, 
1976) [= Cervus (s.l.) peloponesiacus: Sickenberg, 
1976; “Cervus” peloponesiacus: Athanassiou, 2022] 
из  среднего плейстоцена бассейна Мегаполис 
(п-ов Пелопоннес) в  Греции (Van der Made et 
al., 2016, 2023); D.  roberti Breda еt Lister, 2013 
из  низов среднего плейстоцена Европы (Breda, 
Lister, 2013; Breda, 2015; Mecozzi et al., 2024); 
D. celiae van der Made еt al., 2023 из верхов сред-
него плейстоцена долины Манзанарез (Мадрид) 
в  Испании (Van der Made et al., 2023); и  одним 
азиатским видом D. sericus Teilhard de Chardin et 
Trassaert, 1937 из нижнего плейстоцена бассейна 
Юше, Шаньси, Китай (Teilhard, Trassaert, 1937).

В  последнее десятилетие в  изучении ланей 
и  Dama-подобных оленей заметен значитель-
ный прогресс (Breda, Lister, 2013; Breda et al., 
2015, 2020; Pfeiffer-Deml, 2016, 2018; Cherin et 
al., 2022; Van der Made et al., 2023; Baker et al., 
2024; Mecozzi et al., 2024). Несмотря на  это, 
многие вопросы их исторического развития все 
еще не  очень ясны. Видовой состав, направле-
ния эволюции, время появления и родственные 
связи рода Dama требуют уточнения. Сведений 
о ранней истории этого рода очень мало. Поэто-
му находка лани в нижнем плейстоцене Тавриды 
представляет особый интерес.

Диагностика видов Dama основывается 
на  морфологии рогов и  размерах. Лань из  Тав-
риды имеет некоторые черты сходства с месопо-
тамской ланью, но гораздо древнее, и отличается 
от нее, а также от других видов, и выделена здесь 
в новый вид. В статье дается описание этого вида 
и, кроме того, обсуждаются аспекты ранней исто-
рии рода.

Принадлежность Dama-подобных оленей 
к  роду Dama остается спорной, хотя некото-
рые исследователи включают их в  состав этого 
рода (напр., Pfeiffer 1999, 2005; Van der Made, 
2015; Pfeiffer-Deml, 2016, 2018; Athanassiou, 
2022; Van der Made et al., 2023). Эти виды входят 
в  состав других родов, в  том числе Cervus (s.l.) 
и  ‘Pseudodama’ Azzaroli, 1992 (см. Heintz, 1970; 
Azzaroli, 1992; Kahlke, 1997, 2001; Di Stefano, 
Petronio, 1998, 2002; Breda, Lister, 2013; Breda et 
al., 2020; Cherin et al., 2022; Mecozzi et al., 2024). 
В настоящей статье родовые названия Dama-по-
добных оленей, которые отличаются от  перво-
начальных или данных им при последних реви-

зиях, приводятся в двойных кавычках, а группа 
‘Pseudodama’ дана в одинарных кавычках.

Автор выражает благодарность всем участни-
кам раскопок за сбор материалов, И.А. Ермоль-
чику, Палеонтологический ин-т им. А.А. Бори-
сяка РАН (ПИН РАН) за томографию голотипа 
и С.В. Багирову (ПИН РАН) за фотографии.

СЕМЕЙСТВО CERVIDAE GRAY, 1821

ПОДСЕМЕЙСТВО CERVINAE GRAY, 1821

Триба Cervini Gray, 1821 

Род Dama Frisch, 1775
Dama pontica Vislobokova, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а   – от  Πόντος греч., pont 
лат.  – “понт”, “понтос”  – древнее название 
Черного моря.

Г о л о т и п   – ПИН, № 5644/3380, часть левой 
лобной кости с основанием рога; Россия, Крым, 
пещера Таврида; нижний плейстоцен, поздний 
виллафранк (MNQ18).

О п и с а н и е  ( рис.  1). Размеры сравнитель-
но небольшие. Лобная кость довольно широкая, 
плоская. Лобно-теменной (венечный) шов, тра-
пециевидный и  со  срединным выступом, имеет 
вид фигурной скобки ({), как у  D. mesopotamica 
(см. Marzban Abbasabadi et al., 2020, рис. 2, 4). Пе-
нек короткий, направлен назад, вверх и  слегка 
в сторону, округлый в сечении. Розетка частично 
стерта; она крупная, округлая, с сохранившими-
ся жемчужинами на  медиальной стороне, ско-
шена относительно продольной оси ствола. Рог 
направлен вверх и  немного в  сторону, его ствол 
слегка свернут наружу. Ствол постепенно рас-
ширяется в передне-заднем направлении и силь-
но уплощен поперечно, с  выпуклой медиальной 
стороной, с  почти плоской, слабовогнутой лате-
ральной стороной и  с  задним и  передним киля-
ми. Основание ствола почти округлое в сечении, 
но  его передне-задний диаметр (DAPb) немного 
превосходит поперечный диаметр (DTb). Ствол 
на уровне первого отростка и выше не отгибается 
назад, его задний край и задний край пенька лежат 
примерно на одной линии (рис. 1, в, г). На уровне 
первого разветвления передний киль ствола пере-
ходит в  верхний киль первого отростка. У  осно-
вания первого отростка медиальная сторона рога 
сильновогнутая, а  латеральная слабовыпуклая. 
Угол первого разветвления около 80°. Первый 
отросток ответвляется от ствола очень низко, его 
нижний край сливается с розеткой. Он очень ко-
роткий, сужающийся к концу; направлен вперед, 
а на конце слегка загнут внутрь. Его медиальная 
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сторона вогнутая примерно до  середины длины 
отростка, а нижняя и латеральная стороны почти 
плоские. Отросток немного сжат медиолатераль-
но. Сечение отростка в средней части округленно-
треугольное, а на конце овальное (DAP > DT).

Пенек правой лобной кости экз. ПИН, 
№ 5644/3381 немного длиннее чем, у голотипа.

Р а з м е р ы  в мм, индексы в %. Голотип ПИН, 
№ 5644/3380: ширина лобной кости на  уровне 
основания пенька 48.5; рог: DAP пенька  – 29, 
DT – 30.5; DAP розетки – 33.5, DT 29.5+, DTb 
основания ствола  – 23, DAPb основания ство-

ла  – ca. 30, DT ствола на  уровне первого раз-
ветвления  – 21, DAP ствола на  уровне первого 
разветвления  – 36, DT основания первого от-
ростка  – 17, DAP основания первого отрост-
ка – 18.5, высота первого разветвления снаружи 
(Hext) –15, изнутри  – 28. Индекс высоты пер-
вого разветвления (100Hext/DAPb) – са. 50. Ин-
декс уплощения ствола на  уровне первого раз-
ретвления (DT/DAP)  – 58. Индекс уплощения 
основания первого отростка (DT/DAP) – 92.

Экз. ПИН, № 5644/3381, правая лобная 
кость: ширина лобной кости на уровне основа-
ния пенька – 49, DAP пенька – 27, DT – 30.

Рис. 1. Dama pontica sp. nov., голотип ПИН, № 5644/3380, часть левой лобной кости с основанием рога: а – спереди, б – сверху, 
в – с медиальной стороны, г – с латеральной стороны; д–л – томография: ЗD модели, спереди (ж), сверху (и), с попереч-
ными сечениями розетки (д), пенька (е), первого отростка (з), ствола ниже облома (к) и у первого разветвления (л); Крым, 
пещера Таврида; нижний плейстоцен.
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С р а в н е н и е .  Морфология и размеры лоб-
ной кости и  рога, выраженность расширения 
и  уплощения (пальмации) ствола, скошенное 
положение розетки, очень низкое положение 
первого разветвления и первого отростка, а так-
же ориентация первого отростка говорят о при-
надлежности к роду Dama (s.s.).

Форма лобно-теменного шва, небольшая 
длина, очень низкое положение и  направление 
первого отростка, а также проксимальная паль-
мация ствола сближают лань из пещеры Таври-
да с D. mesopotamica. Новый вид отличается от 
D. mesopotamica более мелкими размерами, бо-
лее сильной уплощенностью латеральной сторо-
ны ствола, присутствием заднего киля, формой 
сечения первого отростка и некоторыми прими-
тивными особенностями морфологии рогов (от-
сутствием отгиба ствола назад и меньшим углом 
первого разветвления).

Лань из Тавриды отличается от видов D. dama, 
D. peloponesiaca, D. roberti, D. celiae и D. sericus 
меньшими размерами и  пальмацией прокси-
мальной части ствола, отсутствием отклонения 
заднего края проксимальной части ствола назад, 
очень коротким первым отростком и формой его 
сечения. Для этих видов характерны дисталь-
ная, а не проксимальная пальмация рога и поч-
ти округлая форма сечения ствола выше первого 
разветвления. У них длинный первый отросток, 
округлый в сечении. У всех, кроме D. sericus, за-
дний край ствола отгибается назад от розетки или 
почти от  розетки (этот отгиб у  всех начинается 
ниже уровня первого разветвления), а угол пер-
вого разветвления 90° или больше. У  D.  sericus 
первый отросток расположен на некотором рас-
стоянии от  розетки, задний край ствола не  от-
клоняется назад почти до уровня первого развет-
вления, угол первого разветвления меньше 90°.

Сравнительно короткий первый отросток 
и  сравнительно небольшой угол первого раз-
ветвления имеет рог D.  peloponesiaca, NCUA 
8, из  среднего плейстоцена Мегаполиса (Гре-
ция) (Van der Made et al., 2023, рис. 9-6), но этот 
рог проксимально менее уплощен и  расширен 
и сильнее отогнут назад, чем рог из Тавриды. Го-
лотип этого вида – фрагмент лобной кости с ба-
зальной частью рога, № 9-I-2, хранится в Музее 
палеонтологии и  геологии Университета Афин 
(Athanassiou, 2022).

Дистальное расширение ствола начинает-
ся довольно низко по  сравнению с  другими 
видами у  D. roberti из  низов среднего плейсто-

цена Пэкфилда (Великобритания), но  заметно 
выше, чем расширение ствола у лани из Таври-
ды. Форма лобно-теменного шва у D. pontica sp. 
nov. и D. roberti сходна. Голотип D. roberti (части 
скелета самца) включает в  себя крышу черепа 
с  неполными правым и  левым рогами, NCM 
№ 2004.831.12-14, хранится в Музее естественной 
истории в Лондоне (Breda, Lister, 2013, рис. 2, 3).

З а м е ч а н и я .  Рога почти у  всех Dama-по-
добных оленей и  представителей группы 
‘Pseudodama’ были простые, без пальмации, 
с  тремя или четырьмя отростками: первым 
(базальным) отростком и  терминальной вил-
кой, к которым у некоторых видов добавляется 
средний отросток. Надежных оснований для 
отнесения всех этих видов к  роду Dama нет. 
Морфология костей посткраниального скелета 
у части из них (Cervus rhenanus, С. philisi) близка 
к таковой у D. dama (s.s.) и отражает их родство 
(Pfeiffer, 1999, 2002). Но  вопрос, какой таксо-
номический уровень у  этого родства, родовой 
или выше (т.е., какова глубина их дивергенции), 
остается открытым.

От всех этих оленей лань из Тавриды отлича-
ется пальмацией рогов, отсутствием отгиба ство-
ла назад и меньшей длиной первого отростка.

По  данным Я. Ван дер Мада, у  одного 
из  этих видов с  трехотростковыми рогами, 
“D”. vallonnetensis de Lumley, Kahlke, Moigne et 
Moullé, 1988 (= “Cervus” s.l. nestii vallonnetensis: 
de Lumley et al., 1988; Kahlke, 1997; ‘Pseudodama’ 
vallonnetensis: Breda et al., 2020; Mecozzi et al., 
2024) из Валлонне (Франция) и ряда других ме-
стонахождений интервала 1.2–1  млн л. н., на-
мечается слабое дистальное расширение (Van 
der Made et al., 2023). У  экз. CENIEH Ata06/
TE9c/J-30/70 из Атапуэрки TE9 (Испания) тер-
минальная вилка слабо расширена и  оканчи-
вается двумя очень длинными отростками (Van 
der Made et al., 2023, рис.  7-6). Развитие дис-
тального расширения у  поздних ‘Pseudodama’ 
параллельно с  Dama не  исключено. По  типу 
дистального расширения рог из Атапуэрки TE9 
отличается от рогов представителей Dama (s.s.). 
Среди материалов из  Вальпарадиза (Испания) 
и  Унтермассфельда (Германия), относящихся 
к  ‘P.’ vallonnetensis, нет рогов с  дистальными 
расширениями; в морфологии ‘P.’ vallonnetensis 
из  Унтермассфельда прослеживается мозаика 
признаков ‘Pseudodama’ и  Dama, но  большее 
сходство с  первой группой, и  поэтому этот вид 
пока оставлен в  составе ‘Pseudodama’ (Breda et 
al., 2020).
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Ван дер Мад включил в  состав рода Dama 
и  оленя средних размеров “D.” abesalomi 
(Kahlke, 2001) [= Cervus perrieri Croizet et Jobert, 
1828 и  Cervus (Dama) cf. nestii Azzaroli 1947: 
Vekua, 1995; = Cervus abesalomi: Kahlke, 2001; = 
Pseudodama nestii: Bartolini-Lucenti et al., 2022] 
из Дманиси (1.76 млн л. н.) (Грузия) (Van der Made 
et al., 2023). Голотип  – полный рог c четырьмя 
отростками, D1495, хранится в  Национальном 
музее Грузии в  Тбилиси (Bukhsianidze, 2015, 
табл. 34, фиг. 1). Первый отросток ответвляется 
на некотором расстоянии от розетки, а средний 
отросток на очень большом расстоянии от пер-
вого. По  морфологии этот рог очень похож 
на рога голотипа P. nestii, IGF 363, из Верхнего 
Вальдарно (2–1.6 млн л. н.) (Италия), типового 
вида рода Pseudodama Azzaroli, 1992. Его голотип 
хранится в Музее геологии и палеонтологии Ун-
та Флоренции. Лань из  Тавриды по  строению 
проксимальной части рога отличается от оленей 
из Дманиси и Верхнего Вальдарно.

М а т е р и а л .  Кроме голотипа, часть правой 
лобной кости с пеньком, экз. ПИН, № 5644/3381 
из того же местонахождения.

К ИСТОРИИ РОДА DAMA
Ранняя история рода Dama (s.s.) очень сла-

бо отражена в  палеонтологической летописи. 
Реконструкции линий, ведущих к  современ-
ным видам, в  значительной мере основывают-
ся на данных об изменениях рогов в онтогенезе 
и филогенезе и зависят от их трактовки. Но по-
следовательности эволюционного развития ро-
гов в разных линиях на палеонтологическом ма-
териале пролеживается плохо, и реконструкция 
филогенеза сильно затруднена. Большое значе-
ние для реконструкций имеют данные о хроно-
логическом и географическом распространении 
видов, а также данные молекулярной генетики.

Присутствие в  раннем плейстоцене Крыма 
D.  pontica sp. nov., древнейшей в  Европе лани 
с  уплощенными рогами, представляет особый 
интерес для анализа направлений эволюции 
рода Dama (s.s.) и оценки времени ключевых ди-
вергенций, в  т.ч. дивергенции линий, ведущих 
к европейской лани D. dama и к месопотамской 
лани D.  mesopotamica. Новые данные из  Тав-
риды позволяют обсудить некоторые аспекты 
эволюции рода Dama, связанные с этими вопро-
сами. Хронологическое положение видов приве-
дено на рис. 2.

Направления эволюционного развития рогов 
и  дивергенции ланей рода Dama (s.s.). Основ-
ные направления изменений рогов у Dama (s.s.) 
в  процессе эволюции включают в  себя: 1) уси-
ление отклонения ствола назад, 2) понижение 
высоты первого разветвления, 3) смещение пер-
вого отростка из  суббазальной в  базальную по-
зицию (к розетке), 4) увеличение угла первого 
разветвления, 5) появление среднего отростка, 
6) сокращение длины первого отростка (в линии 
D.  mesopotamica), 7) развитие проксимальной 
лопаты (в линии D.  mesopotamica), 8) развитие 
дистальной лопаты (в линии D.  clactoniana  – 
D. dama).

Морфология рогов и  порядок их измене-
ний с  возрастом у  современных D.  dama и 
D.  mesopotamica существенно различаются. 
У  D.  dama образованию дистальной лопаты 
предшествует стадия с  тремя–четырьмя про-
стыми отростками: первым (базальным), вто-
рым (средним) и одним–двумя терминальными. 
У  D. mesopotamica базальный отросток короче, 
чем у  D. dama; образованию дистальной лопа-
ты предшествует проксимальное веерообразное 
расширение, которое развивается из  второго 
(среднего) отростка (длинного и  сравнительно 
низко расположенного, в  отличие от  D. dama). 
Рога молодых животных с  хорошо развитой 
проксимальной пальмацией у  D. mesopotamica 
могут иметь простую, неразветвленную дис-
тальную часть. Дистальная лопата образуется 
из  третьего (единственного терминального от-
ростка) и всегда она меньше и уже, чем у D. dama 
(см.: Флеров, 1952; Haltenorth, 1959; Di Stefano, 
1996). Рог D.  mesopotamica [= Cervus (Dama) 
mesopotamicus Brooke, 1875] из  Шустера в  Лу-
ристане (Иран), приведенный в первоописании 
этого вида, имеет очень короткий заостренный 
первый отросток около розетки, низко располо-
женное проксимальное веерообразное расши-
рение и три отростка на дистальном конце рога 
(Brooke, 1875, рис.  3). Различия в  морфологии 
и изменениях рогов D. dama и D. mesopotamica 
в онтогенезе говорят о принадлежности этих ви-
дов к разным филогенетическим линиям.

В морфологии рогов D. pontica sp. nov., наря-
ду с синапоморфиями с D. mesopotamica (прок-
симальная пальмация, очень короткий пер-
вый отросток), говорящими о принадлежности 
к одной филогенетической ветви, сохраняются 
примитивные черты (отсутствие отклонения ба-
зальной части ствола назад, угол первого развет-
вления меньше 90° и не очень сильное прокси-
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мальное расширение). Эти примитивные черты 
могут свидетельствовать о гораздо более ранней 
дивергенции ветвей европейских и месопотам-
ских ланей, чем предполагалось на основе имев-
шихся палеонтологических данных, а также по-
зволяют судить о  морфологических признаках 
предковой формы.

Преобладает мнение, что D.  dama и 
D. mesopotamica – потомки D. clactoniana, вида 
с хорошо развитой дистальной лопатой на рогах, 
и  что их линии разошлись в  раннем–среднем 
плейстоцене (Leonardi, Petronio, 1976; Di Stefano, 
Petronio, 1998). К. Грувс и П. Грабб даже счита-
ли современную D. mesopotamica уменьшенной 
версией D.  clactoniana (Groves, Grubb, 2011). 
Другая гипотеза предполагает близкое родство 
D. dama и D. clactoniana и дивергенцию D. dama 
(D. d. dama + D. d. clactoniana) c D. mesopotamica 
(Van der Made et al., 2016, рис. 6.21; 2023, рис. 1). 
По этой модели, виды D. dama и D. mesopotamica 
разошлись с D. peloponesiaca около 500 тыс. л. н.

Вид D.  clactoniana был широко распростра-
нен в европейской части Западной Палеарктики 
в  среднем плейстоцене, в  гольштейне, MIS 11 
(424–374 тыс. л. н.) (Breda, Lister, 2013; Mecozzi 

et al., 2024). Самые древние D. clactoniana, воз-
можно, найдены в Нотарчирико (Италия) с да-
тировками 658 ± 9 and 612 ± 5  тыс. лет (MIS 
16–15) (Moncel et al., 2020), а  самые поздние 
относятся к  позднему среднему плейстоцену: 
Клактон и Сванскомб, MIS 9 (Великобритания); 
Витиния, MIS 7 (Италия) (Leonardo, Petronio, 
1976; Mecozzi et al., 2024). По  типу строения 
рогов D.  clactoniana близка к  D. dama, но  от-
личается более узкой лопатой, а также положе-
нием и  размерами отростков лопаты (Leonardi, 
Petronio, 1976; Di Stefano, Petronio, 2002; Breda, 
Lister, 2013). Простая, неуплощенная прокси-
мальная часть рога, хорошо выраженное от-
клонение ствола назад и  дистальная лопата, 
характерные для этих двух видов, отличают их 
от  D.  mesopotamica. Эти особенности говорят 
о принадлежности D. clactoniana и D. dama к од-
ной линии, а D. mesopotamica – к другой.

Вид D.  dama особенно широко расселял-
ся в  европейской части Западной Палеарктики 
при крупных глобальных потеплениях в  конце 
среднего и  в  позднем плейстоцене и  сохранял-
ся лишь в  южных рефугиумах при глобальных 
похолоданиях. Первое появление D. dama в Ев-

Рис. 2. Схема хронологического положения представителей рода Dama. Без масштаба. П.п. – поздний плейстоцен.
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ропе относится к  треене (MIS 7, 243–191  тыс. 
л. н.) (Di Stefano, Petronio, 1997; Pfeiffer, 1998). 
В это время вид был представлен двумя подви-
дами: D. d. timbering Di Stefano еt Petronio, 1997 
(= D.  clactoniana; Mecozzi et al., 2024) в  Понте 
Молле (Рим) в Италии и D. d. geiselana Pfeiffer, 
1998 (= D. geiselana; Pfeiffer-Deml, 2018) в Ной-
марке в  Германии. Обыкновенная лань, D.  d. 
dama, впервые появилась в Европе в эеме (MIS 
5e, 130–115 тыс. л. н.). Этот подвид исчез в се-
верных и центральных широтах Европы в конце 
позднего плейстоцена (MIS 4–2, ca. 72–12 тыс. 
л. н.) (Baker et al., 2024). В  голоцене естествен-
ный ареал вида охватывал юг Европы и  часть 
Турции.

В  Европе самая древняя лань с  дистальной 
пальмацией  – D.  roberti из  раннего среднего 
плейстоцена (Breda, Lister 2013). Ее остатки при-
сутствуют в  Пэкфилде (типовое местонахожде-
ние, ca. 700 тыс. лет, MIS 17) в Великобритании, 
Солельяке (MIS 15) во Франции, Мосбахе в Гер-
мании (Breda, Lister 2013), пещере Вальдемино 
(Breda, 2015), Исернии ла Пинета (Breda et al., 
2015) и Контрада Монтичелли в Италии (Mecozzi 
et al., 2024). Рога у D. roberti без среднего отрост-
ка, с  базальным отростком и  узкой, вытянутой 
назад лопатой, оканчивающейся единственным 
терминальным отростком. В дополнение к дис-
тальной пальмации, у  D. roberti много общих 
признаков с D. clactoniana и D. dama в строении 
зубов и костей посткрания, но она более прими-
тивна по форме лопаты и по отсутствию второго 
и третьего отростков (Breda, Lister, 2013; Mecozzi 
et al., 2024). Вопрос о принадлежности D. roberti 
к линии D. clactoniana – D. dama или к боковой 
линии европейской ветви остается открытым, 
как и  вопрос о  родственных отношениях этого 
вида с  ‘Pseudodama’ (Breda, Lister, 2013; Breda, 
2015). Потомком D. roberti, по-видимому, явля-
ется D. celiae из верхов среднего плейстоцена до-
лины Манзаранез Мадрида (MIS 9, 337–300 тыс. 
л. н.) в Испании (Van der Made et al., 2023).

Другая лань со слабой дистальной пальмаци-
ей и без среднего отростка – D. peloponesiaca – 
присутствует в  раннем среднем плейстоцене 
в  Мегаполисе (Marathousa member, ca. 900–
300  тыс. л. н.) (Van der Made et al., 2016, 2023) 
и, возможно, в Кипариссии (MNQ22) в Греции 
(Athanassiou, 2018, 2022). Рога этой лани с корот-
ким, низко сидящим первым отростком, сла-
бо отклоненным назад стволом и  с  дистальной 
лопатой (вероятно, довольно узкой). Интерес 
представляет находка неполных рогов и  фраг-

ментов лопаты D. aff. peloponesiaca в Закавказье 
в пещере Азох 1 (MIS 9, 300 тыс. л. н.) (Van der 
Made et al., 2016). Ранее ее определили как Cervus 
(Dama) cf. mesopotamicus (e.g., Rivals, 2004). 
Ствол у нее постепенно расширяется, а первый 
отросток расположен примитивно выше, чем 
у лани из Мегаполиса и других видов Dama (s.s.). 
Эта лань, возможно, принадлежала к  боковой 
линии европейских ланей (Van der Made et al., 
2016, 2023).

Виды раннего среднего плейстоцена, D. roberti 
и D. peloponesiaca, без среднего отростка и с уз-
ким дистальным уплощением, отражают опреде-
ленную стадию, которая предшествовала появ-
лению дистальной лопаты и  среднего отростка 
в линии D. clactoniana – D. dama. По морфоло-
гии рога D.  peloponesiaca больше соответствует 
предку D. clactoniana – D. dama, чем D. roberti c 
ее более сильным отклонением рогов назад, чем 
у D. clactoniana.

Вид D.  mesopotamica был характерным эле-
ментом фаун восточной части Средиземномор-
ской зоогеографической подобласти Палеаркти-
ки в  конце среднего плейстоцена и  в  позднем 
плейстоцене. Остатки этого вида найдены в ряде 
стран Малой Азии и Ближнего Востока (в Иране, 
Ираке, Палестине, Турции и др.) (Werner et al., 
2015), в т.ч. на палеолитических стоянках в Из-
раиле (Гешер Бенот Я’аков, Табун, Холон и др.) 
и в Сирии (Латамне) (Bar-Yosef, Belmaker, 2011; 
Rabinovich, Biton, 2011). По данным Н.К. Вере-
щагина и  Г.Ф.  Барышникова, D.  mesopotamica 
обитала в  позднем плейстоцене и  в  голоцене 
и  на  Кавказе (Vereshchagin, Baryshnikov, 1984). 
D. cf. mesopotamica присутствует в Аджи-Эйласе 
у Еревана (Армения) (Bерещагин, 1959, с. 162), 
а D. dama – в Орозмани около Дманиси (Грузия) 
(Vekua, 1995).

Первое появление D. mesopotamica на Ближ-
нем Востоке относят к MIS 8–7 (300–191 тыс. л. н.) 
(Di Stefano, 1996; Di Stefano, Petronio, 1998). 
Но, возможно, этот вид или близкие к нему фор-
мы появились там раньше. Присутствие Dama 
в Убейдии (1.5 млн л. н.) (Израиль), предполагав-
шееся Г. Хаасом в 1966 г., пока не подтверждено 
(см. Di Stefano, 1996; Bar-Yosef, Belmaker, 2011; 
Rabinovich, Biton, 2011). В  состав этой фауны, 
по-видимому, входила ‘Pseudodama’ sp. (Pfeiffer, 
1999; Belmaker, 2009). Лань из раннего среднего 
плейстоцена Гешер Бенот Я’акова (MIS 18, 761–
712 тыс. л. н., долина Иордана), которую Д. Худ-
жер в  60-х гг. отнес к  D. cf. mesopotamica, поз-
же определяли как D. cf. clactoniana (Di Stefano, 
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1996) и  как D.  cf. premesopotamica, возможный 
предок D. mesopotamica (Rabinovich et al., 2008). 
D. d. cf. mesopotamica есть в Холоне (Lister, 2007; 
Bar-Yosef, Belmaker, 2011). Примитивная форма 
лани, близкая к D. mesopotamica (= D. clactoniana 
mugharensis di Stefano, 1996) присутствует в  пе-
щере Табун в  фауне уровня E (MIS 7, 205–
106 тыс. л. н. по ESR) (Lister, 2007). У нее, наряду 
с  прогрессивными признаками (сильное откло-
нение ствола назад, тупой угол первого развет-
вления) и признаками специализации (длинный 
раздвоенный первый отросток), сохраняется 
примитивная форма проксимальной пальмации. 
Основание первого отростка и ствол выше упло-
щены и  образуют простое проксимальное рас-
ширение, которое тянется до основания второго 
отростка (Di Stefano, 1996). Эта лань предше-
ствует виду D.  mesopotamica (=  D.  clactoniana 
mesopotamica; Di Stefano, 1996) из более высоких 
уровней C, B, A, относящихся к позднему плей-
стоцену (Di Stefano, 1996).

Предлагавшаяся Дж. Ди Стефано (Di Stefano, 
1996) таксономия для ланей из  пещеры Та-
бун, очевидно, связана с желанием показать их 
близкое родство с  D. clactoniana. Отмеченное 
им сходство примитивной формы проксималь-
ной пальмации рогов D. clactoniana mugharensis 
(= D. mesopotamica mugharensis) из уровня Табун 
Е с особенностями строения рога D. clactoniana 
из  Эдесгейма может быть проявленем гомо-
плазии (см. Di Stefano, 1996, рис.  5). По  мор-
фологии рогов D.  m. mugharensis отличается от 
D.  clactoniana из  Эдесгейма и  других европей-
ских местонахождений и проявляет явное сход-
ство с  современной D.  mesopotamica. К  общим 
признакам D. m. mugharensis и D. mesopotamica 
относятся сравнительно короткий и сильно ла-
терально сжатый первый отросток, уплощен-
ный ствол и проксимальное расширение ствола 
на уровне второго отростка (Lister, 2007). Прок-
симальная часть рога D. pontica sp. nov. прими-
тивнее, чем у  D. m. mugharensis из  пещеры Та-
бун. У  лани из  Крыма первый отросток короче 
и угол первого разветвления меньше.

В  целом, данные морфологии, а  также хро-
нологического и  географического распро-
странения видов D.  pontica sp. nov., D.  roberti, 
D.  clactoniana, D.  dama и  D. mesopotamica, со-
ответствуют гипотезе о раннем расхождении ли-
нии D. clactoniana – D. dama и линии, ведущей 
к D. mesopotamica. Они свидетельствуют о том, 
что в плейстоцене существовали две ветви ланей, 
европейская и месопотамская. Вид D. pontica sp. 

nov. был представителем месопотамской ветви. 
Принадлежал ли он к генеральной линии месо-
потамской ветви или был ее ответвлением, по-
кажут будущие исследования. Судя по времени 
существования D. pontica, месопотамская и ев-
ропейская ветви разошлись не  позднее 1.5  млн 
л. н. По данным молекулярной генетики, дивер-
генция линий D. dama и D. mesopotamica могла 
произойти ранее 3 млн л. н. (Tsuboi et al., 2024, 
рис. 3).

Сочетание примитивных морфологических 
признаков проксимальной части рогов (субба-
зальное положение первого отростка, не откло-
няющееся назад основание ствола, угол первого 
разветвления меньше 90°) с дистальной лопатой 
присутствует у самой древней лани – D. sericus 
из виллафранкской фауны (возможно, зона III) 
бассейна Юше на  севере Китая (Teilhard de 
Chardin, Trassaert, 1937). Первое появление 
Dama в бассейне Юше относят к веку млекопи-
тающих мазегоу (3.2–2.6 млн л. н., MN16 ) (Deng 
Tao, 2006; Woodburne et al., 2013). Но  остат-
ки D.  sericus, найденные вместе с  Eucladoceros 
boulei Teilhard de Chardin et Piveteau, 1930, воз-
можно, происходят не  из  формации мазегоу, 
а  из  формации хайян с  фауной нихэваньского 
века (2.2–1.7  млн л. н., MNQ18). Вид E.  boulei 
есть в  Нихэвани и  считается характерным для 
нихэваньского века.

Морфологические различия крымского и ки-
тайского видов (длинный первый отросток, от-
сутствие проксимальной уплощенности и  раз-
витие дистальной лопаты у D. sericus) указывают 
на принадлежность D. pontica sp. nov. и D. sericus 
к  разным филогенетическим ветвям рода: пер-
вая принадлежит к месопотамской ветви, а вто-
рая  – к  ветви, общей с  европейской ветвью. 
С представителями европейской ветви D. sericus 
объединяет такой апоморфный признак, как 
дистальная лопата. Сочетание в строении рогов 
D. sericus примитивных признаков проксималь-
ной части рога с отсутствием среднего отростка 
говорит о  более низком эволюционном уровне 
этого вида по сравнению с видами европейской 
ветви (D. roberti, D. clactoniana, D. dama). Хро-
нологическое распространение D. sericus свиде-
тельствует о том, что дивергенция европейской 
и  китайской ветвей могла произойти в  начале 
плейстоцена или в плиоцене, ранее 2.2 млн л. н. 
Месопотамская ветвь разошлась с этими ветвя-
ми до этого времени. Не исключено, что все три 
ветви появились в результате адаптивной радиа-
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ции, возможно, в плиоцене или на рубеже мио-
цена и плиоцена.

О  происхождении Dama (s.s.). Современные 
филогенетические реконструкции предпола-
гают, что предками ланей с  пальмацией рогов 
могли быть олени группы ‘Pseudodama’ из позд-
него плиоцена  – раннего плейстоцена Европы 
(виллафранка и  эпивиллафранка), а  переход 
от  ‘Pseudodama’ к  Dama (s.s.) мог произойти 
на рубеже раннего и среднего плейстоцена (e.g., 
Pfeiffer, 1999; Breda, Lister, 2013; Van der Made 
et al., 2023). Рога этих оленей по типу строения 
похожи на  рога настоящих оленей рода Cervus. 
‘Pseudodama’ сохраняют плезиоморфные чер-
ты, сближающие их с  Cervus (Breda, Lister, 
2013; Breda, 2015; Cherin et al., 2022; Mecozzi et 
al., 2024), и  в  процессе эволюции приобрета-
ют некоторое сходство с  Dama. Для поздних 
‘Pseudodama’ характерна мозаика признаков 
Cervus и  Dama (Mecozzi et al., 2024). В  число 
общих признаков ‘Pseudodama’ и Dama, в част-
ности, включают: 1) косое положение ствола 
относительно розетки (наклон ствола назад), 
2)  базальный отросток, расположенный на  ро-
зетке или очень близко к ней и 3) тупой угол пер-
вого разветвления (Lister, 1996). Постепенное 
понижение первого разветвления и  увеличение 
его угла в  процессе эволюции прослеживаются 
у  Dama и  у  ‘Pseudodama’ (Van der Made, 1999), 
а  наклон ствола назад у  раннеплейстоценовых 
Dama (D. sericus, D. pontica sp. nov.) меньше, чем 
у ‘Pseudodama’. Все эти признаки, скорее всего, 
развивались в этих группах параллельно. Эндо-
касты мозговой полости P.  nestii из  Панталы, 
полученные с  помощью компьютерной томо-
графии, отличаются от эндокастов современных 
Dama и Cervus (Cherin et al., 2022, рис. 3).

В  основание Dama (s.s.) ставят Psedodama 
nestii (Breda, Lister, 2013; = “D”. nestii: Van der 
Made, 2015; Pfeiffer-Deml, 2016; Van der Made 
et al., 2023) или ‘P.’ vallonnetensis (Di Stefano, 
Petronio, 2002; Croitor, 2006, 2018). У  первого 
вида рога с четырьмя отростками, а у второго – 
с тремя. Вид P. nestii был широко распространен 
в позднем виллафранке Италии (Верхнее Валь-
дарно, Пантала, Иль Тассо, Каса Фрата, Пирро 
Норд и  др.) (Azzaroli, 1992; Cherin et al., 2022; 
Van der Made et al., 2023). Его хронологический 
диапазон – примерно 2.1–1.2 млн л. н. Вид ‘P.’ 
vallonnetensis был распространен в  основном 
в интервале около 1.2–1 млн л. н. Остатки этого 
вида присутствуют в Валлонне (Франция), Ата-

пуэеке ТЕ9 (Испания), Либакосе (Греция) и Ун-
термассфельде (Германия).

По  мнению Т. Пфайффер-Демл, Dama  – 
монофилетическая группа, которая постепен-
но эволюционировала с  позднего плиоцена, 
а  ‘Pseudodama’ может быть подродом Dama 
(Pfeiffer, 1999, 2005; Pfeiffer-Deml, 2016). Самая 
древняя лань в этой реконструкции – “D.” lyra 
(= Pseudodama lyra Azzaroli, 1992) из раннего – 
начала среднего виллафранка (фаунистиче-
ские стадии Триверса и  Монтополи) (Masini, 
Sala, 2007).

Большая примитивность D.  sericus и 
D. pontica sp. nov. по сравнению с видами группы 
‘Pseudodama’ по таким признакам, как отклоне-
ние ствола назад и  угол первого разветвления, 
противоречит гипотезам о происхождении Dama 
от  ‘Pseudodama’. Слабые места почти всех этих 
гипотез – допущение редукции и повторного по-
явления признаков (в частности, второго и треть-
его отростков), не очень согласующееся с общим 
направлением эволюции Dama и  ‘Pseudodama’, 
а также хронологические несоответствия. Первое 
появление D. sericus и D. pontica в раннем плей-
стоцене предшествует предполагаемой транс-
формации ‘Pseudodama” – Dama (s.s.) на рубеже 
раннего и  среднего плейстоцена. Скорее всего, 
как и у других Cervinae, у ланей в процессе эво-
люции происходило усложнение рогов, а  не  их 
упрощение, с сохранением плезиоморфий и тен-
денции к  пальмации рогов, унаследованных 
от предковых форм. В каждой линии ланей раз-
вивалась особая комбинация признаков, но в ос-
нове этих линий стоял общий архетип.

Филогения, основанная на  полном мито-
хондриальном геноме, показывает, что Dama 
являются сестринской группой Cervus (s.l.) 
и  занимают довольно низкую позицию среди 
Cervini, за исключением Axis u Rucervus duvauceli 
(Hassanin et al., 2012, рис. 1). То же показал ана-
лиз, основанный на  12 митохондриальных ло-
кусах и  четырех ядерных локусах (Tsuboi et al., 
2024). Результаты некоторых молекулярных ана-
лизов предполагают сестринские отношения 
между современной D.  dama и  типовым видом 
трибы Megacerini, гигантским большерогим оле-
нем Megaloceros giganteus (Blumenbch, 1799) (e.g., 
Lister et al., 2005; Tsuboi et al., 2024). Сходство 
между представителями Cervini и  Megacerini 
на  морфологическом и  молекулярном уров-
нях может отражать происхождение этих групп 
от  общего предка, сходные адаптации и  парал-
лельно приобретенные в ходе экогенеза сходные 
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признаки (Вислобокова, 2012). Эти же причины 
и биомеханические факторы развития рогов ле-
жат в основе сходства рогов ланей и других пред-
ставителей Cervini, в т.ч. Dama-подобных оленей 
и видов группы ‘Pseudodama’.

Базальной формой цервин был Cervavitus 
(=  Cervocerus) из  позднего миоцена –плиоце-
на Палеарктики (Флеров, 1952; Вислобоко-
ва, 1990), последние представители этого рода 
обитали в раннем плейстоцене (MNQ18) Китая 
(Dong, 2011). У этих оленей размером с косулю 
рога имели два или три отростка и в разной сте-
пени выраженную уплощенность. Адаптивные 
радиации триб Cervini и  Megacerini могли ос-
новываться на  этом архетипе и,  следовательно, 
разные линии могли унаследовать от  него тен-
денцию к пальмации рогов.

К.К.  Флеров (1952) отметил, что рога 
D.  mesopotamica по  общему плану строения 
сходны с  Cervavitus (= Cervocerus). Их сближа-
ют уплощенность, слабая лирообразная изогну-
тость, незначительный наклон назад. Cходство 
с  этим родом проявляется и  в  строении рогов 
D.  sericus (Qiu, 1979). Но  линия от  Cervavitus 
к Dama на палеонтологическом материале пока 
не прослеживается. 

По  молекулярным часам время появления 
Dama  – поздний миоцен в  интервале 11.6–
8.9 млн л. н. (Randi et al., 2001) или около 5 млн л. 
н. (Pitra et al., 2004).

О  распространении Dama (s.s.). Лани  – те-
плолюбивые олени, постоянным местом оби-
тания которых в  плейстоцене были южные 
районы Палеарктики, в  основном Средизем-
номорская зоогеографическая подобласть. При 
крупных глобальных потеплениях границы аре-
алов значительно сдвигались к  северу. Присут-
ствие D.  pontica в  раннем плейстоцене Крыма, 
по-видимому, связано с  одним из  таких собы-
тий, дисперсионной волной из  районов Юго-
Западной Азии. Судя по данным о географиче-
ском распространении ранних Dama, там мог 
находиться центр адаптивной радиации, и отту-
да лани проникли в  Китай, Восточную и  Юго-
Восточную Европу. Возможно, Таврида является 
самой северной точкой распространения оленей 
месопотамской ветви в плейстоцене.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Новый вид Dama pontica  – самый ранний 

в  Европе представитель ланей рода Dama (s.s.), 
с  пальмацией рогов. Особенности морфологии 

D.  pontica sp. nov. говорят о  ее принадлежно-
сти к ветви месопотамских ланей. Находка лани 
в  раннем плейстоцене Крыма в  фауне пещеры 
Таврида (1.8–1. 5 млн л. н.) свидетельствует о том, 
что история рода Dama (s.s.) была более длитель-
ной и  сложной, чем предполагалось на  основе 
предыдущих исследований. Показано, что ев-
ропейская и  месопотамская филогенетические 
ветви, оканчивающиеся современными вида-
ми D. dama и D. mesopotamica, могли разойтись 
не позже 1.5 млн л. н., а с учетом китайской ветви, 
время ответвления месопотамской ветви от  об-
щего ствола опускается в  начало плейстоцена 
или в  плиоцен. Возможным предком ланей был 
Cervavitus из позднего миоцена – раннего плио-
цена Южной Палеарктики, а центр происхожде-
ния мог находиться на Ближнем Востоке. Глуби-
на и время дивергенций, определенные на основе 
палеонтологических данных, в  целом соответ-
ствуют датировкам молекулярной генетики.
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The Fallow Deer Dama pontica sp. nov. (Artiodactyla, Cervidae)  
from the Lower Pleistocene of Taurida Cave in the Crimea and the Early History  

of the Genus Dama
I. A. Vislobokova

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

A new fallow deer species Dama pontica is described from the late Early Pleistocene of Taurida cave in the 
Crimea. The antlers of this medium-sized deer had a small first process at the burr and a primitively narrow 
proximal palmation. The morphology of D. pontica sp. nov. allows it to be referred to a phylogenetic branch of 
the modern Iranian fallow deer, D. mesopotamica (Brooke, 1875). The fossil remains of Dama from the Taurida 
cave are the oldest in Europe. The age of the Taurida fauna, according to biochronology, is estimated at 1.8–
1.5 Ma. The find indicates that the divergence of the European and Mesopotamian branches of fallow deer 
occurred no later than 1.5 Ma. Hypotheses about the origin of Dama (s.s.) from ‘Pseudodama’ at the Early – 
Middle Pleistocene transition require revision.

Keywords: Dama pontica sp. nov., Cervidae, Early Pleistocene, Crimea, Taurida Cave
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НОВЫЙ ВИД OTOZAMITES BRAUN (BENNETTITALES)  
С СОХРАНИВШИМСЯ АНАТОМИЧЕСКИМ СТРОЕНИЕМ  
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Из  среднеюрских отложений карьера Михайловский рудник (Курская обл.) описан новый вид 
беннеттитов Otozamites meyenii sp. nov., характеризующийся густо расположенными длинными 
пальцевидными папиллами на покровных клетках нижнего эпидермиса перышек. Проводящая система 
рахиса нового вида имеет строение, характерное для листьев других беннеттитов: круг, образованный 
двумя U-образными рядами коллатеральных пучков с ориентированной вовнутрь ксилемой. В отличие 
от  раннемелового O.  kerae Ohana et Kimura, имеющего хорошо оформленные проводящие пучки, 
у нового вида пучки плохо обособлены. Также наши данные указывают на наличие у представителей 
рода Otozamites Braun трахеид, характерных для некоторых покрытосеменных; наличие сосудов 
в проводящей системе листьев Otozamites не подтверждается.

Ключевые слова: средняя юра, Bennettitales, Otozamites, морфология, анатомия
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ВВЕДЕНИЕ
Несмотря на  широкое распространение 

листьев Otozamites Braun (Bennettitales) в  ис-
копаемой летописи юры и  мела, анатомиче-
ское строение рахиса ранее было изучено все-
го у  двух видов: O.  mortonii Dower, R. Bateman 
et D. Stevenson из  средней юры (аален–байос) 
Шотландии (Dower et al., 2004) и O. kerae Ohana 
et Kimura из  верхнего мела Японии (Ohana, 
Kimura, 1991). Описание анатомического стро-
ения рахиса Otozamites sp. из  юры Тасмании 
(Tidwell et al., 1987) было сделано на материале 
очень плохой сохранности и  проиллюстриро-
вано единственным схематическим рисунком, 
поэтому в данной работе далее не обсуждается. 
Некоторые детали анатомии перышек были из-
учены у Otozamites sp. из верхней юры Франции 
(Barale, 1981) и у O. lacustris Krassilov из нижнего 
мела Монголии (Krassilov, 1982). В данной рабо-
те приводится описание анатомического строе-
ния листьев O. meyenii sp. nov., в т.ч. рассматри-
ваются особенности морфологии проводящих 
элементов рахиса и оснований перышек.
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гический ин-т им. А.П. Карпинского), Н.Е. Завья-
ловой и М.В. Теклевой (Палеонтологический ин-т 
им. А.А. Борисяка РАН), а также А.Г. Платоновой 
(Московский государственный ун-т им. М.В. Ло-
моносова) за помощь при сборе материала.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Изученный материал происходит из  средне-

батских континентальных отложений карьера 
Михайловский рудник вблизи г. Железногорск 
(Курская обл.), из  средней песчанистой части 
глинистой линзы в  основании разреза аркин-
ской свиты, вскрытого в  северной стенке Се-
верного карьера; характеристика отложений 
и состав флоры линзы приводились ранее (Гор-
денко, Броушкин, 2018).

mailto:gordynat@mail.ru
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Рис. 1. Otozamites meyenii sp. nov.: а–в, д – экз. ПИН, № 5173/88, СЭМ: а – устьичный аппарат с венечной клеткой, об-
разованной продольным делением одной из побочных клеток; б – продольный скол через устьичный аппарат; в – устьич-
ный аппарат с дополнительной побочной клеткой, образованной поперечным делением материнской побочной клетки; 
д – поперечный скол рахиса, верхний ряд проводящих пучков выглядит как замкнутый круг за счет деформации тканей; 
г, е–з – экз. ПИН, № 5173/87: г – поперечный скол рахиса, мелкими стрелками показаны прорывы между проводящими 
пучками, крупными стрелками показаны прорывы в местах отделения проводящих пучков, васкуляризующих перышки, 
СЭМ; e – фрагмент проводящей системы рахиса, мелкими стрелками показаны прорывы между проводящими пучками, 
крупной стрелкой показан прорыв в месте отделения проводящих пучков, васкуляризующих перышко, СЭМ; ж – конфи-
гурация проводящей системы рахиса на поперечной томограмме, вверху слева видна пара проводящих пучков, отходящих 
к перышку; з – конфигурация проводящей системы на горизонтальном срезе, томограмма. Обозначения: ep – эпидермис; 
h – гиподерма; gt – основная ткань; vb – проводящий пучок; ph – флоэма; x – ксилема; tr – проводящий пучок, васкуля-
ризующий перышко.

Рахисы листьев Otozamites преимуществен-
но лигнитизированные, однако анатомическое 
строение сохранилось лишь у  нескольких эк-
земпляров. Это обусловлено частой деформа-
цией рахисов в процессе фоссилизации (обычно 
они достаточно сильно смяты и уплощены с бо-
ков). Материал не выдерживает смачивания, что 
не  позволяет изготавливать из  него качествен-
ные тонкие срезы или шлифы. Анатомическое 
строение рахисов и  оснований перышек было 
изучено на  поперечных сколах при помощи 
СЭМ Tescan в режиме высокого вакуума (SE де-
тектор, 30 kV) с напылением золотом и в режиме 
низкого вакуума (BSE детектор, 20 kV) без на-
пыления, а  также при помощи компьютерного 
рентгеновского томографа Neoscan 80.

Эпидермальное строение листьев было изу-
чено по  стандартной методике, путем последо-
вательного помещения в  соляную, плавиковую 
и  азотную кислоты с  последующей обработкой 
едким кали. Полученные кутикулы монтирова-
лись на  столик, покрывались золотом и  изуча-
лись в СЭМ Tescan в режиме высокого вакуума 
(SE детектор, 30 kV).

Коллекция № 5137 хранится в  ПИН РАН, 
Москва.

ОПИСАНИЕ ВИДА
ОТДЕЛ GYMNOSPERMAE

КЛАСС CYCADOPSIDA
ПОРЯДОК BENNETTITALES

СЕМЕЙСТВО WILLIAMSONIACEAE (CARRUTHERS, 1870) 
NATHORST, 1913

Род Otozamites Braun, 1843
Otozamites meyenii Bazhenova et Bazhenov, sp. nov.

Табл. IX, фиг. 1–15; табл. X, фиг. 1–11 

В и д  н а з в а н  в  честь палеоботаника 
С.В. Мейена.

Голотип  – ПИН, № 5137/85, фрагмент 
листа; европейская часть России, Курская обл., 

окрестности г. Железногорск, Северный карьер 
Михайловского рудника; средняя юра, средний 
бат, аркинская свита; обозначен здесь, табл. I, 
фиг. 5.

Diagnosis.  Leaves pinnate. Rachis nearly 
circular in transverse section, 3.3–4.6 mm in 
diameter. Distance between neighboring pinnae bases 
within one row 4–6.5 mm. Pinnae up to 18 mm long, 
about 10 mm wide, tongue-shaped, slightly falcate, 
petiolulate. Acroscopic margin distinctly auriculate, 
apex rounded, shifted to acroscopic margin. Vein 
density 5–6 veins per 1 mm.

Cuticle of rachis up to 5 µm thick. Epidermis 
with unevenly distributed stomata and relatively 
rare hemispheric or mammilla-like trichomes 
with unicellular or bicellular bases. Hypodermis 
consisting of 6–8 layers of narrow prosenchymatous 
non-sclerified cells. Ground tissue consisting of 
rectangular thin-walled cells; comprising large 
idioblasts. Vascular system of rachis representing 
ring, formed by two U-shaped rows of collateral 
bundles with xylem orientated toward interior of 
ring. Vascular bundles vary considerably in width. 
Boundaries between vascular bundles indistinct. 
Traces to pinnae depart from corners of “U” in pairs 
and follow to petiolule separately, then dichotomizing 
repeatedly.

Upper epidermis of pinna composed of ameba-like 
cells without trichomes. Lower epidermis divided on 
distinct stomatal zones with 1–3 stomatal apparatuses 
per stomatal zone width and non-stomatal costal zones 
3–8 cells wide. Stomatal apparatuses syndetocheilic, 
often with papillose lateral neighboring cell, formed 
by longitudinal division of one of subsidiary cell. 
Stomata sunken relative to ring of papillose cells with 
papillae closing over aperture. All ordinary epidermal 
cells with central of marginal large hemispherical or 
cap-shaped to finger-like papillae up to 45 µm long.

О п и с а н и е  (рис.  1–5). В  коллекции име-
ются многочисленные фрагменты рахисов пе-
ристых листьев длиной 6.6–33  мм, диаметром 
3.3–4.6 мм, с очередно расположенными основа-
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ниями перышек, косо прикрепляющимися к ра-
хису в его адаксиальной части по типу жалюзи, 
а также дисперсные фрагменты перышек и один 
небольшой фрагмент листа с двумя частично со-
хранившимися перышками (табл. IX, фиг. 1–9). 

Расстояние между соседними основаниями пе-
рышек в одном ряду 4–6.5 мм. Перышки языко-
видные, слегка серповидно изогнутые, длиной 
до  18  мм, шириной в  средней части до  10  мм, 
с сильно пережатым основанием, переходящим 

à á

â

200 ìêì 100 ìêì

100 ìêì200 ìêì

ã

Рис. 2. Otozamites meyenii sp. nov., экз. ПИН, № 5173/87, СЭМ: а – деталь рис. 1, е, виден прорыв в месте отделения двух 
проводящих пучков, васкуляризующих перышко, стрелками показаны прорывы между проводящими пучками;  б  – де-
таль рис. 1, е, фрагмент верхнего ряда проводящих пучков, стрелками показаны прорывы между проводящими пучками; 
в – фрагмент поперечного скола рахиса, видны эпидермис, гиподерма, основная ткань и несколько проводящих пучков 
из нижнего ряда; г – деталь рис. 1, е, фрагмент нижнего ряда проводящих пучков, демонстрирующий крупный участок без 
прорывов в ксилеме. Обозначения: id – идиобласты; mt – механическая ткань; px – протоксилема; остальные как на рис. 1.
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Рис. 3. Otozamites meyenii sp. nov., голотип ПИН, № 5173/85, СЭМ: а – внутренняя поверхность разворота кутикулы пе-
рышка, видны абаксиальная сторона, адаксиальная сторона и переходная маргинальная зона; б – наружная поверхность 
разворота кутикулы перышка, видны абаксиальная папиллозная сторона, адаксиальная сторона без папилл и переходная 
маргинальная зона со слабо развитыми папиллами; в – наружная поверхность абаксиальной кутикулы, стрелкой показаны 
папиллы, плотно смыкающиеся над устьичным аппаратом; г – внутренняя поверхность абаксиальной кутикулы, видна 
топография эпидермиса; д – устьичная зона, видны устьичные аппараты с латеральной венечной клеткой, образованной 
продольным делением побочной клетки; е – устьичный аппарат с латеральной венечной клеткой, окруженный кольцом 
клеток со сросшимися между собой папиллами; ж – папиллы на основных клетках нижнего эпидермиса, также видны 
крупные поры на антиклинальных клеточных стенках.
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в небольшой черешочек длиной до 1 мм, шири-
ной 1.5–3.2 мм, толщиной около 1 мм, с хорошо 
выраженным ушком при основании акроскопи-
ческого края, шириной 6.5–11 мм, высотой око-
ло 3–3.6  мм и  скошенной к  акроскопическому 
краю закругленной верхушкой (табл. IX, фиг. 4, 
5, 7, 8). В средней части перышка на 1 мм прихо-
дятся 5–6 жилок (рис. 3, г).

Рахис у  недеформированных экземпля-
ров в  поперечном сечении почти округлый 
(рис.  1,  г). Кутикула рахиса толщиной около 
5 мкм. Наружная поверхность кутикулы сла-
бостриатная (табл.  X, фиг. 1). Основные эпи-
дермальные клетки продольно ориентирован-
ные, преимущественно четырехугольные, реже 
треугольные или пятиугольные, длиной 12–85 
мкм, шириной 6–20 мкм, часто образованные 
септированием длинной веретеновидной клетки 
(табл. X, фиг. 6, 9). Периклинальные клеточные 
стенки плоские; антиклинальные стенки кли-
новидно утолщенные, прямые до  извилистых 
(амплитуда извилистости 5–20 мкм), толщиной 
2–20 мкм (табл. X, фиг. 9). Иногда кутинизация 
затрагивает внутренние периклинальные стенки 
клеток (табл. X, фиг. 7).

Устьица присутствуют по  всей поверхности 
эпидермиса рахиса, но  распределены неравно-
мерными скоплениями из  нескольких устьиц, 
либо одиночно (табл. X, фиг. 1, 6, 8). Плотность 
распределения устьиц около 30×1  мм2. Встре-
чаются достаточно крупные участки без устьиц 
(табл. X, фиг. 9). Устьичные аппараты преиму-
щественно поперечно, реже косо ориентиро-
ванные, синдетохейльные, сильно погруженные 
относительно окружающих их четырех–семи ве-
нечных клеток (табл. X, фиг. 1, 6–8). Наружные 
периклинальные стенки замыкающих клеток 
крыловидные, с хорошо развитыми полярными 
выростами, сильно кутинизированные, длиной 
30–33 мкм, шириной 12–13 мкм; длина аперту-
ры 7–9 мкм. Побочные клетки от полуовальных 
до  трапециевидных, с  прямыми антиклиналь-
ными стенками, сильно кутинизированные, 
без папилл, длиной 40–93 мкм, шириной 34–
41  мкм. Поверхность рахиса покрыта беспоря-
дочно расположенными трихомами; плотность 
распределения примерно 70 × 1  мм2 (табл. X, 

фиг.  1). Основания трихом округлые либо эл-
липсоидальные, одноклеточные и  двуклеточ-
ные, длиной 35–45 мкм, шириной 17–27 мкм 
(табл. X, фиг. 2, 4). Трихомы полусферические 
либо сосочковидные, тонко кутинизированные, 
высотой 10–15 мкм, часто повреждены в  верх-
ней части (табл. X, фиг. 3, 5).

Гиподерма в  среднем толщиной шесть–во-
семь клеток (на адаксиальной стороне рахиса 
толщина достигает 14 клеток), состоит из поли-
гональных в поперечном сечении тонкостенных 
прозенхиматозных клеток длиной от  330 мкм, 
диаметром 6–15 мкм, с  клеточными просвета-
ми, заполненными стеклянистым веществом 
(рис.  1,  е; 2, в; 4, в). Основная ткань, располо-
женная под гиподермой, толщиной шесть–во-
семь клеток. Клетки коры прозенхиматозные, 
округло-полигональные в поперечном сечении, 
с пористыми клеточными стенками. Длина кле-
ток коры до  150 мкм, диаметр 8–20 мкм; меж-
ду клетками имеются небольшие межклетники 
(рис. 2, в).

Центральную часть сечения, высотой око-
ло 2  мм, шириной примерно 1.8  мм, занимает 
проводящая система рахиса, состоящая из  двух 
расположенных друг над другом, адаксиально 
вогнутых U-образных рядов коллатеральных 
пучков с  ориентированной вовнутрь ксилемой 
(рис.  1,  г–з; 5, г–ж). Границы отдельных пуч-
ков хорошо видны только у наиболее полно со-
хранившегося экземпляра. Верхний и  нижний 
ряды образованы семью и пятью проводящими 
пучками, соответственно. Пучки шириной 0.2–
1.5 мм разделены очень узкими, одна–три клет-
ки шириной, межпучковыми зонами (рис. 1, г, е; 
2, а–г; 4, а). При этом в верхнем и нижнем ряду 
хорошо выражены центральные пучки, относи-
тельно которых пучки левой и  правой стороны 
развиты несимметрично и значительно различа-
ются по ширине. Наиболее крупные из них пред-
ставляют собой протяженные пластины, потен-
циально способные к  дальнейшему делению 
на более мелкие пучки (рис. 1, г). Эмиссия про-
исходит за счет пары пучков, отходящих от краев 
верхнего и нижнего ряда (рис. 1, г, ж; 5, г–ж). 
Флоэма хорошо сохранилась, представлена эл-
липсоидальными в поперечном сечении тяжами 

Рис. 4. Otozamites meyenii sp. nov., экз. ПИН, № 5173/87, СЭМ: а – фрагмент верхнего ряда проводящих пучков, стрелками 
показаны прорывы между проводящими пучками; б – трахеиды со спиральными утолщениями и лестничными окаймлен-
ными порами; в – фрагмент горизонтального скола рахиса, видны клетки эпидермиса с пористыми стенками, прозенхи-
матозные клетки гиподермы и клетки основной паренхимы; г – трахеида со стенкой, имеющей внутренние спиральные 
утолщения и крупные простые поры; д – фрагмент горизонтального скола рахиса, видны проводящий пучок и основная 
паренхима ковнутри от него, содержащая идиобласты. Обозначения как на рис. 1 и 2.
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шириной 31–74 мкм, толщиной 77–90 мкм, сло-
женными девятью–пятнадцатью слоями клеток 
диаметром 2.5–13 мкм и  разделенными клинь-
ями толстостенной механической ткани, диа-
метр клеток в  поперечном сечении 7.5–36 мкм 
(рис. 2, г). Периодически клинья механической 
ткани вдаются также в  массив ксилемы, обра-
зуя прорывы, разделяющие верхний и  нижний 
ряды кольца на  отдельные проводящие пучки 
(рис.  2,  а–г; 4, а). С  внешней стороны флоэма 
также оконтурена тонким нерегулярным слоем 
механической ткани (рис.  2,  г; 4, а). Ксилема 
сложена 4–10 (11) слоями полигональных трахе-
ид (рис. 1, е; 2, а–г; 4, а). Протоксилема эндарх-
ная, сохраняется плохо (рис. 2, а). В проводящем 
пучке присутствуют трахеиды со  спиральны-
ми, лестничными и  сетчатыми утолщениями, 
а  также трахеиды с  лестничными и  округлыми 
окаймленными порами (рис. 4, б, г; 5, а–в). Так-
же встречаются трахеиды со спиральными утол-
щениями и крупными эллипсоидальными либо 
почти прямоугольными простыми порами меж-
ду ними (рис. 4, г; 5, б).

Основная ткань ковнутри от  ксилемы пред-
ставлена прозенхиматозными тонкостенными 
клетками, округло-полигональными в попереч-
ном сечении, диаметром 9.5–33 мкм, более или 
менее прямоугольными в  продольном сечении, 
длиной до  175 мкм (рис.  4,  д). Основная ткань 
кнаружи и ковнутри от проводящих тканей со-
держит многочисленные крупные идиобласты 
диаметром 3–63 мкм, длиной 114–200 мкм, об-
разующие протяженные цепочки, полученные 
септированием материнской клетки (рис. 1, г–з; 
2, а, в, г; 4, а, д).

Перышко васкуляризуется парой проводящих 
пучков, отходящих от краев верхнего и нижнего 
ряда проводящих пучков, образуя широкий про-
рыв (рис. 1, е, ж; 2, а; 5, г, ж). Пучки, не сли-
ваясь, следуют в  черешочек, при этом развора-
чиваются ксилемой вверх и затем несколько раз 
делятся (рис. 1, ж; 5, д, ж).

Из  черешочка в  основание перышка входят 
около 10 коллатеральных проводящих пучков 
(табл. IX, фиг. 10), далее многократно дихо-
томирующих. Проводящие пучки черешочка 
диаметром 100–300 мкм, с  ксилемой, состоя-
щей из  четырех–шести рядов трахеид диаме-
тром 3.5–12 мкм со  спиральными, сетчатыми 
и лестничными утолщениями и протоксилемой, 
представляющей собой группу из четырех–пяти 
трахеид диаметром 4–5.5 мкм, со спиральными 
утолщениями; со стороны протоксилемы имеет-
ся небольшой массив механической ткани, сло-
женной прозенхиматозными клетками диаме-
тром около 11 мкм (табл. IX, фиг. 11, 12). Тяжи 
флоэмы пучка шириной до  12 мкм, толщиной 
до 27 мкм; разделены между собой вклиниваю-
щимися слабосклерифицированными клетками 
диаметром 15–27 мкм, образующими неболь-
шой массив механической ткани под элемента-
ми флоэмы (табл. IX, фиг. 12).

Перышки гипостомные. Наружная поверх-
ность кутикулы верхнего эпидермиса гладкая, 
внутренняя поверхность обнаруживает бо-
лее или менее изометричные (иногда вытяну-
тые вдоль жилок) амебовидные клетки длиной 
30–92 мкм, шириной 30–38 мкм, с  сильноиз-
вилистыми антиклинальными стенками; ам-
плитуда извилистости 7–15 мкм (рис.  3,  а,  б). 
Нижний эпидермис с выраженным чередовани-
ем устьичных и  безустьичных зон (рис.  3,  а,  г). 
Основные клетки безустьичных и  устьичных 
зон однотипные, более или менее изометрич-
ные, от  округло-четырехугольных до  округло-
восьмиугольных, длиной 12.5–41 мкм, шириной 
12.5–31 мкм; периклинальные клеточные стен-
ки с  крупными, сильно кутинизированными 
центральными либо краевыми полыми, преи-
мущественно пальцевидными (реже полусфе-
рическими и  низко-коническими) папиллами 
с диаметром основания 9–24 мкм, высотой до 45 
мкм; антиклинальные клеточные стенки слабо-
извилистые (амплитуда извилистости до 5 мкм), 
клиновидно кутинизированные; несут окру-

Рис. 5. Otozamites meyenii sp. nov., экз. ПИН, № 5173/87: а–в – СЭМ: а – трахеиды с сетчатыми утолщениями и трахеи-
ды с лестничными и округлыми окаймленными порами; б – трахеиды с лестничными окаймленными порами и трахеида 
со стенкой, совмещающей внутренние утолщения и простые поры; в – трахеида с сетчатыми утолщениями и трахеида 
с округлыми окаймленными порами; г–ж – томограммы, иллюстрирующие положение проводящих пучков, васкуляризу-
ющих перышко: г – поперечный виртуальный срез, черной линией показано соотношение со срезом на рис. 5, д; д – вер-
тикальный виртуальный срез, черной линией показано соотношение со срезом на рис. 5, г; е – поперечный виртуальный 
срез, черной линией показано соотношение со срезом на рис. 5, ж; ж – вертикальный виртуальный срез, черной линией 
показано соотношение со срезом на рис. 5, e. Обозначения: tr1 – проводящий пучок, отделившийся от верхнего ряда про-
водящих пучков; tr2 – проводящий пучок, отделившийся от нижнего ряда проводящих пучков; ub – верхний ряд проводя-
щих пучков; lb – нижний ряд проводящих пучков; pt – черешочек; остальные как на рис. 1; белыми линиями обозначено 
соответствие тканей рахиса на поперечном и вертикальном срезах.
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глые простые поры диаметром 1.5–4.6 мкм 
(рис.  3,  а–е). В  основании перышка кутиниза-
ция может частично затрагивать внутренние пе-
риклинальные стенки клеток (табл. X, фиг. 11), 
а  в  безустьичных зонах встречаются волоски, 
сходные с  волосками на  рахисе (табл. X, фиг. 
10). Безустьичные зоны шириной 3–8 клеток 
(табл. X, фиг. 11; рис. 3, г, д).

Устьичные аппараты в  пределах устьичной 
зоны расположены в  продольных цепочках, 
(рис.  1,  а,  г). На  ширину устьичной зоны при-
ходится один–три устьичных аппарата (табл. X, 
фиг. 11; рис.  3,  а,  г, д). Устьичные аппараты 
сильно погружены относительно окружающих 
клеток и  ориентированы преимущественно по-
перечно, реже продольно, синдетохейльные 
(рис. 3, а, г–е). Замыкающие клетки крыловид-
ные, длиной 27–32 мкм, шириной 13–16 мкм, 
сильно кутинизированные, особенно в  области 
апертурной стенки; длина апертуры 11–16 мкм. 
Побочные клетки обычно полукруглые либо 
трапециевидные, длиной 27–40 мкм, шириной 
16–30 мкм. Часто одна из побочных клеток де-
лится продольно, образуя латеральную венеч-
ную клетку, примерно равную ей по  размеру 
и  по  форме, несущую небольшую центральную 
полую папиллу с  диаметром основания 5.5–
8  мкм (рис.  3,  д, е). Изредка одна из  побочных 
клеток делится поперечно, образуя две клетки, 
примыкающие к  замыкающей клетке устьи-
ца (рис.  1,  в). 7–13 клеток, образующие коль-
цо вокруг устьичного аппарата, несут длинные 
пальцевидные папиллы со сросшимися основа-
ниями, часто очень плотно смыкающиеся над 
устьичной ямкой (рис. 1, б; 3, б, в, е).

С р а в н е н и е . По  морфологии перышек 
Otozamites  meyenii sp. nov. демонстрирует наи-
большее сходство c O. venosus Harris из средней 
юры Йоркшира, Англия (Harris, 1969), но  от-
личается от  него более выраженным ушком 
у  основания акроскопического края и  намного 
меньшими размерами перышек. Также имеет-
ся сходство по морфологии перышек с O. furoni 
Boureau из  нижней юры Ирана (Schweitzer, 
Kirchner, 2003), но у последнего жилкование бо-
лее редкое, а жилки более крупные, чем у нового 
вида.

По  наличию сильно погруженных устьиц 
Otozamites meyenii sp. nov. обнаруживает сходство 
с O. beani (Lindley et Hutton) Harris, O. graphicus 
(Lekenby) Harris, O. leckenbyi Harris, O. gramineus 
(Phillips) Harris, O. parallelus Phillips, O. mimetes 
Harris и O. penna Harris из средней юры Йоркши-

ра, Англия, O. pulcher Barnard et Miller из ниж-
ней–средней юры Ирана (Barnard, Miller, 1976; 
Schweitzer, Kirchner, 2003), O.  linearis из  ниж-
ней юры Восточной Антарктиды (Bomfleur et 
al., 2011), а  также с  О. kerae Ohana et Kimura и 
O.  takahashii Ohana et Kimura из  нижнего мела 
Японии (Ohana, Kimura, 1991).

По  наличию папиллозной венечной клет-
ки, образовавшейся продольным делением од-
ной из  побочных клеток, новый вид сходен с 
Otozamites  paradoxus Gordenko из  средней юры 
местонахождения Пески, Московская обл. 
(Gordenko, 2008), но  у  последнего полностью 
отсутствуют папиллы на основных клетках эпи-
дермиса.

Новый вид отличается от  всех известных 
видов Otozamites наличием на  клетках нижне-
го эпидермиса густо расположенных длинных 
пальцевидных папилл, диаметр основания ко-
торых обычно практически равен диаметру не-
сущих их клеток. У  O. mortonii папиллы также 
достаточно густо расположенные, но  они име-
ют грибовидную форму и  вдвое больший диа-
метр основания. У O. tenuatus (Leckenby) Phillips 
из средней юры Йоркшира (Harris, 1969) папил-
лы рассредоточенные, от  небольших куполо-
видных до длинных узко-конических. При этом 
площадь основания папиллы более чем в  пять 
раз меньше площади несущей ее антиклиналь-
ной стенки; папиллы венечных клеток устьич-
ного аппарата не  срастаются. Два экземпляра 
из  нижней юры Аляски (Barbacka et al., 2006), 
отнесенные к O. tenuatus, несколько отличаются 
от типового материала, поскольку обнаружива-
ют не только полусферические и конические па-
пиллы, но также булавовидные и пальцевидные.

По  нашим представлениям, виды рода 
Otozamites, для которых получены данные 
по  анатомии (O. meyenii sp. nov., O.  kerae и 
O. mortonii), имеют единый план строения про-
водящей системы: круг, состоящий из двух рядов 
проводящих пучков с  ксилемой, обращенной 
вовнутрь (см. Обсуждение).

Для всех трех видов характерны несклерифи-
цированные гиподерма и  основная ткань рахи-
са. При этом новый вид обнаруживает большее 
сходство с  O. mortonii, у  которого проводящая 
система рахиса состоит из  нескольких почти 
полностью объединенных пучков (Dower et al., 
2004).

У O. kerae, в отличие от O. meyenii sp. nov. и 
O.  mortonii, проводящие пучки, образующие 
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проводящие ткани круга, хорошо различимы. 
Пара проводящих пучков, васкуляризующих пе-
рышко, сливается, входя в его основание, тогда 
как у  нового вида пучки следуют к  основанию 
перышка параллельно.

Материал. Девять экз., представленных лиг-
нитизированными фрагментами рахисов и изо-
лированными перышками, из  одного местона-
хождения.

ОБСУЖДЕНИЕ
Все беннеттиты, для которых известно ана-

томическое строение листьев, характеризуются 
одинаковой общей архитектурой проводящей 
системы рахиса: проводящие пучки образуют 
у  них один круг, состоящий из  двух располо-
женных друг над другом адаксиально вогнутых 
рядов коллатеральных пучков с  ориентирован-
ной вовнутрь ксилемой (Vishnu-Mittre, 1956; 
Rao, Achuthan, 1967; Sharma, 1967; Bose, Zeba-
Bano, 1978; Ohana, Kimura, 1991; Yamada, 2009; 
Yamada et al., 2009; Ray et al., 2014); этой модели 
соответствует также проводящая система рахиса 
Otozamites meyenii sp. nov. Варьирование данной 
структуры относится только к  второстепенным 
признакам, таким как число отдельных прово-
дящих пучков, расстояние между ними, степень 
выпуклости обоих рядов пучков, а также разви-
тие сопровождающей их механической ткани 
и  распределение паренхимы. Единственным 
возможным исключением является O.  mortonii 
(Dower et al., 2004), проводящая система рахиса 
которого описана как состоящая из двух кругов 
проводящих пучков, ксилема внешнего из кото-
рых, имеющего форму подковы, ориентирова-
на вовнутрь, а внутреннего цилиндрического – 
наружу. К  сожалению, сохранность материала 
плохая, и  на  иллюстрациях верхняя часть ци-
линдрического пучка видна неотчетливо. Есть 
вероятность, что изначально данный пучок имел 
U-образную форму, и его “замыкание” связано 
с  возникшей в  процессе фоссилизации дефор-
мацией, признаки которой (механические по-
вреждения, смещение перышек) хорошо замет-
ны на  иллюстрациях; в  этом случае структура 
проводящей системы рахиса O.  mortonii также 
соответствует общей модели, характерной для 
остальных беннеттитов. Это предположение 
подтверждается на  изученном нами материале, 
где можно видеть, как при боковой деформации 
в процессе фоссилизации верхний ряд проводя-
щих пучков практически замыкается (рис. 1, д), 
создавая иллюзию наличия внутреннего кольца.

Сравнение анатомического строения рахи-
са у  Otozamites mortonii, O.  kerae и  O. meyenii 
sp. nov., показывает, что особенностью рахиса 
Otozamites является отсутствие склерифика-
ции гиподермальной и основной тканей. Также 
подтверждается васкуляризация перышек путем 
отделения двух пучков (по одному от  верхнего 
и  нижнего ряда), однако у  O. meyenii sp. nov., 
в отличие от O. kerae, они не сливаются и дихо-
томируют независимо друг от друга. Возможно, 
такой тип васкуляризации перышка был харак-
терен для O.  lacustris, имевшего в  центральной 
части перышка две более выраженные парал-
лельные жилки (Krassilov, 1982).

Заслуживает внимания более детальное изу-
чение строения проводящих элементов ксиле-
мы в листьях беннеттитов, для которых обычно 
указываются трахеиды со  спиральными и  лест-
ничными утолщениями (Bose, Kasat, 1972; Bose, 
Zeba-Bano, 1978; Ohana, Kimura, 1991; Ray et al., 
2014). При ближайшем рассмотрении трахеи-
ды в  листьях беннеттитов более разнообраз-
ны. Так, трахеиды с лестничными и округлыми 
окаймленными порами, часто имеющие вну-
тренние спиральные утолщения, обнаружены 
в жилках Sympterophyllum Gordenko et Broushkin 
(Gordenko, Broushkin, 2010). У  Ptilophyllum 
riparium Gordenko также были обнаружены тра-
хеиды, стенка которых совмещает округлые 
окаймленные поры с  внутренними спиральны-
ми утолщениями (Баженова, Баженов, в печати). 
У нового вида, помимо трахеид с лестничными 
и спиральными утолщениями, имеются трахеи-
ды с лестничными и округлыми окаймленными 
порами, а также трахеиды, сочетающие крупные 
простые поры и спиральные утолщения.

В.А.  Красилов описал в  жилках перы-
шек Otozamites lacustris проводящие элемен-
ты со  стенкой, по  его мнению, совмещающей 
спирально-сетчатые утолщения с  простыми 
межсосудистыми порами, а  также короткие ве-
ретеновидные клетки, интерпретированные 
как сосуды с  перфорационными пластинками 
(Krassilov, 1982; Красилов, 1989). Поскольку 
данные для O.  lacustris были получены на  ма-
церированном материале, детали строения 
клеток видны неотчетливо, а  их отношение 
к  проводящему пучку неясно. Наши исследо-
вания тканей в СЭМ показали, что стенки кле-
ток коры и  клеток обкладки проводящего пуч-
ка у  Ptilophyllum riparium (Баженова, Баженов, 
в  печати) и  Otozamites meyenii sp. nov. имеют 
многочисленные достаточно крупные округлые, 
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эллипсоидальные либо веретеновидные простые 
поры. В целом, многочисленные округлые и эл-
липсоидальные простые поры характерны для 
клеток почти всех типов тканей O.  meyenii sp. 
nov. и  Ptilophyllum riparium. Изображения, ин-
терпретированные в работе Красилова как сосу-
ды с перфорационными пластинками (Krassilov, 
1982; табл.  6, фиг. 62–65), по  нашим данным 
(табл. IX, фиг. 13), являются слепками клеток 
обкладки проводящего пучка, имевших простые 
поры, а длинные клетки (Krassilov, 1982; табл. 6, 
фиг. 60, 61), скорее всего, являются трахеидами. 
Таким образом, наличие сосудов у  Otozamites 
не  подтверждается. Вместе с  тем, трахеиды 
со стенкой, сочетающей крупные простые поры 
и  спиральные утолщения, обнаруженные нами 
у O. meyenii sp. nov., характерны для некоторых 
покрытосеменных (Bierhorst, 1971).
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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. 1–15. Otozamites meyenii sp. nov.: 1  – экз. ПИН, № 5173/86, фрагмент рахиса, СМ; 2  – экз. ПИН, 
№  5173/87, фрагмент рахиса, СМ; 3  – паратип ПИН, № 5173/88, фрагмент рахиса, СМ; 4  – экз. ПИН, 
№5173/89, фрагмент перышка, СМ; 5 – голотип ПИН, № 5173/85, фрагмент перистого листа, СМ; 6, 10–
15 – экз. ПИН, № 5173/90: 6 – фрагмент рахиса, СМ; 10 – основание черешочка, проводящие пучки пока-
заны стрелками, СЭМ; 11 – фрагмент фиг. 10, видны два проводящих пучка и окружающие их ткани, СЭМ; 
12 – фрагмент фиг. 10, проводящий пучок, СЭМ; 13 – фрагмент фиг. 10, прозенхиматозные клетки с много-
численными порами, граничащие с проводящим пучком, СЭМ; 14 – фрагмент фиг. 10, ксилема проводяще-
го пучка, видны трахеиды со спиральными, лестничными и сетчатыми утолщениями, СЭМ; 15 – фрагмент 
фиг. 10, ксилема проводящего пучка, видны трахеиды со спиральными и лестничными утолщениями, СЭМ; 
7 – экз. ПИН, № 5173/91, фрагмент перышка, СМ; 8 – экз. ПИН, № 5173/92, фрагмент рахиса с основанием 
перышка, СМ; 9 – экз. ПИН, № 5173/93, фрагмент рахиса, СМ; Михайловский рудник; средний бат.
Обозначения: ep – эпидермис; gt – основная ткань; mt – механическая ткань; ph – флоэма; x – ксилема; 
px – протоксилема; vb – проводящий пучок; pr – прозенхиматозная ткань.

О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  X
Фиг. 1–11. Otozamites meyenii sp. nov., экз. ПИН, № 5173/88, СЭМ: 1 – наружная поверхность кутикулы ра-
хиса, видны устьичные ямки и трихомы; 2 – двуклеточное основание трихомы; 3 – трихома с двуклеточным 
основанием; 4 – одноклеточное основание трихомы; 5 – трихома с одноклеточным основанием; 6 – вну-
тренняя поверхность кутикулы рахиса, видны устьичные аппараты; 7 – устьичный аппарат и окружающие 
его основные клетки эпидермиса с  частично сохранившейся кутинизацией внутренних периклинальных 
стенок; 8 – сильно сближенные устьичные аппараты; 9 – участок эпидермиса без устьиц; 10 – наружная 
поверхность абаксиальной кутикулы черешочка; 11 – внутренняя поверхность абаксиальной кутикулы чере-
шочка ; Михайловский рудник; средний бат.

New Species of Otozamites Braun (Bennettitales) with Preserved Anatomical Structure 
from the Middle Jurassic of Kursk Region, Russia

N. V. Bazhenova1, A. V. Bazhenov1

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

The new bennettitalean species Otozamites meyenii sp. nov. is described from the Middle Jurassic deposits of 
the Mikhailovskii Rudnik open mine (Kursk Region). The new species is characterized by long finger-like 
papillae on the covering cells of the pinnae lower epidermis. The rachis vascular system of the new species 
possesses structure, characteristic of leaves of other Bennettitales: a  ring, formed by two U-shaped rows of 
collateral vascular bundles with xylem faced toward interior. Unlike the Lower Cretaceous O. kerae Ohana 
et Kimura, possessing well defined bundles, the new species has indistinct boundaries between bundles. Our 
data also point on the presence in representatives of the genus Otozamites Braun of tracheids, characteristic of 
several angiosperms, whereas the presence of vessels in the vascular system of Otozamites leaves has not been 
confirmed.

Keywords: Middle Jurassic, Bennettitales, Otozamites, morphology, anatomy
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Название рода Trigonosphaera Vishnevskaya, 
gen. nov., данное автором (Вишневская и  др., 
2023, с. 176) роду позднемеловых (сантон–кам-
панских) радиолярий России (Западная Сибирь, 
Восточно-Европейская платформа), оказалось 
преоккупированным. Ранее с  этим названием 
был описан род Trigonosphaera, в т.ч. – два новых 
вида и  еще один, оставленный в  открытой но-
менклатуре, из верхней перми юга Китая (Feng 
et al., 2004; Noble et al., 2017). Это делает род 
Trigonosphaera Vishnevskaya, 2023 младшим омо-
нимом. Поэтому согласно принципу омонимии 
МКЗН (Международный …, 2004, ст. 52.1), автор 
настоящей работы предлагает для своего рода за-
мещающее новое название Trigonarcticоsphaera 
Vishnevskaya, nom. nov., происходящее от старо-
го названия Trigonosphaera (от trigon греч. – тре-
угольник; sphaera лат. – сфера) и arctic – от Ар-
ктики.

Название типового вида Trigonosphaera russica 
Vishnevskaya, 2023  также изменяется на  новое 
Trigonarcticоsphaera russica (Vishnevskaya, 2023) 
(рис. 1).

Автор выражает благодарность М.А.  Рогову, 
который указал на  омонимию названия рода 
и помог в поиске первоисточников.

Работа выполнена в рамках гостемы “Созда-
ние календаря разномасштабных био- и  геосо-
бытий фанерозоя России; новые подходы к ре-
гиональным и  субглобальным корреляциям” 
Геологического ин-та РАН (г. Москва).
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Рис. 1. Типовой вид Trigonarcticоsphaera russica (Vishnevskaya, 2023) (а–в – Западная Сибирь, Усть-Манья, скв. 22, гл. 110–
114 м, кампан; г – Тамбовская обл., Иноковка, скв. 19A, гл. 8.8 м, сантон–нижний кампан): а – голотип ГИН, № K22-57-
32, б – экз. ГИН, № K22-57-31, в – экз. ГИН, № K22-57-38, г – паратип ГИН, № 19A-8.8/5-5. Длина масштабной линейки 
100 мкм.
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