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Новый вид радиолярий Nordvikella plana sp. nov. (сем. Echinocampidae) описан из переотложенных 
фосфоритовых конкреций кимериджского возраста, залегающих в основании волжского яруса в раз-
резе Дьяково (Коломенское, г. Москва). Присутствие представителей Echinocampidae прослеживает-
ся в верхней юре и нижнем мелу (от оксфорда до рязанского яруса) в пределах Панбореальной пале-
обиогеографической надобласти.
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ВВЕДЕНИЕ
В  верхнеюрских и  нижнемеловых отложени-

ях центральных районов Восточно-Европейской 
платформы радиолярии отмечались еще в  сере-
дине ХХ в. (Герасимов, 1957, 1969), однако де-
тальное изучение этих микрофоссилий началось 
относительно недавно. К  настоящему времени 
в пределах южной части Московской синеклизы 
(Московская, Калужская, Ярославская обл.) из-
вестно несколько местонахождений радиолярий 
оксфорда и кимериджа (Bragin, 1997; Олферьев, 
2012; Брагин, Киселев, 2013; Устинова и  др., 
2014; Вишневская, Митта, 2018; Палечек, Усти-
нова, 2020; Bragin et al., 2024). Изученность ком-
плексов радиолярий из  этих местонахождений 
неравномерна: ряд таксонов нуждается в деталь-
ном исследовании и описании.

Данная статья посвящена дополнительному 
исследованию комплекса кимериджских ради-
олярий, изученного в  Коломенском (бывшее с. 
Дьяково) на  юго-западе Москвы (Bragin, 1997). 
За  годы, прошедшие со  времени первого опи-
сания данного комплекса, появился ряд новых 
данных. В  т.ч. было описано новое семейство 
радиолярий Echinocampidae Bragin, 2009, рас-
пространенное в  верхней юре и  низах нижнего 
мела Панбореальной палеобиогеографической 

надобласти (Брагин, 2009, 2011; Вишневская 
и  др., 2014, 2020; Vishnevskaya et al., 2019; Амон 
и  др., 2021; Bragin et al., 2024). Представители 
этого семейства встречаются в Москве (в разрезе 
Дьяково) и  нуждаются в  описании. Кроме это-
го, в последние годы была существенно уточне-
на стратиграфия данного разреза. С учетом это-
го в настоящей статье дается, помимо описания 
нового вида, стратиграфическая колонка разреза 
Дьяково согласно новейшим данным.

Местонахождение находится в восточной ча-
сти заповедника “Коломенское” вблизи бывше-
го с. Дьяково в точке с координатами 55.65406 N, 
37.66956 E (рис. 1). Здесь был вскрыт разрез верх-
неюрских отложений в  интервале от  оксфор-
да до  средневолжского подъяруса (в настоящее 
время недоступен). Ранее в  этом разрезе были 
детально изучены аммониты, что позволило 
выделить здесь прежде неизвестные отложения 
нижневолжского подъяруса и  установить аммо-
нитовые зоны (рис. 2) (Рогов и др., 2013; Школин 
и др., 2013).

Радиолярии в  этом местонахождении встре-
чаются в  базальном горизонте нижневолжского 
яруса (зона Ilowaiskya pseudoscytica), представлен-
ном глинистыми песками с  многочисленными 
окатанными фосфоритами, переотложенными 
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из отложений кимериджа, испытавших в данном 
районе полный размыв (рис.  1). В  фосфоритах 
встречаются остатки позднекимериджских аммо-
нитов Physodoceras longispinum (Sоwerby, 1825), 
P.  acanthicum (Оppel, 1863), P.  deaki (Herbich, 
1878), Aulacostephanus undorae (Pavlow, 1886), 
A.  pseudomutabilis (de Loriol, 1875) (Геология 
СССР, 1971), а также радиолярии (Bragin, 1997).

Содержащийся в переотложенных кимеридж-
ских фосфоритах комплекс радиолярий характе-
ризуется небогатым таксономическим составом, 
количественным доминированием представите-
лей рода Praeparvicingula Pessagno, Blome et Hull, 
1993, характерного для Панбореальной палеобио-
географической надобласти (Pessagno et al., 1987, 
1993; Bragin, 1997; Bragin, Bragina, 2018; Bragin et 
al., 2024), а также присутствием рода Pantanellium 
Pessagno, а именно группы видов P. meraceibaense 
Pessagno et MacLeod, способной проникать 
в  южнобореальные регионы (Pessagno et al., 
1987; Bragin, 1997; Брагин, Киселев, 2013; Bragin, 
Bragina, 2018). Кроме них, был обнаружен ряд 
сравнительно редких морфотипов, один из  ко-
торых был определен как Pseudodictyomitrella (?) 
aff. spinosa Grill et Kozur, 1986 (Bragin, 1997). Это 
насселлярии с  несколькими иглами в  апикаль-
ной части раковины, определение было сделано 

в  открытой номенклатуре из-за ряда отличий 
от собственно Pseudodictyomitrella spinosa. 

Впоследствии на  материале уникальной со-
хранности из  верхов волжского и  низов ря-
занского яруса Арктической области Сиби-
ри (п-ов Нордвик) было описано семейство 
Echinocampidae Bragin, 2009, характеризующееся 
развитием в апикальной части раковины несколь-
ких внешних или частично включенных в оболоч-
ку игл, развитых на основе элементов цефаличе-
ской спикулы радиолярий (Брагин, 2009, 2011). 
Экземпляры из Коломенского, ранее определен-
ные как Pseudodictyomitrella (?) aff. spinosa, име-
ют очевидное сходство с  представителями сем. 
Echinocampidae, однако их сохранность непол-
ная, иглы апикальной части раковины поврежде-
ны (Bragin, 1997, с. 292, табл. 2, фиг. 7, 10). 

В  ходе дополнительного выделения радио-
лярий из фосфоритов удалось получить хорошо 
сохранившиеся экземпляры с  отлично выра-
женными иглами апикальной части раковины, 
благодаря чему стало возможно провести срав-
нение этих морфотипов с  известными видами 
Echinocampidae, установить их принадлежность 
к роду Nordvikella Bragin, 2009 и описать как но-
вый вид N. plana sp. nov. 

г. МОСКВА

р. Москва

разрез Дьяково

10 км

а

Рис. 1. Местоположение изученных радиолярий в России (г. Москва, разрез Дьяково): а – схема расположения разреза; 
б – стратиграфическая колонка разреза Дьяково (Коломенское, г. Москва). Обозначения: 1 – глины; 2 – пески; 3 – алев-
риты; 4 – конкреции фосфоритов; 5 – место взятия образца 89-1-3 с радиоляриями. 



5НОВЫЙ ВИД РАДИОЛЯРИЙ NORDVIKELLA PLANA SP. NOV.

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ        №  1      2025

Литология
Зона по

аммонитам
(Рогов и др., 2013)

?

Dorsoplanites
panderi

“Pseudovirgatites”
pushi

Ilowaiskya
pseudoscytica

89-1-3

1 2 3 4 5

5

4

3

2

1

б

Ю
рс

ка
я

С
ис

те
м

а

О
кс

ф
ор

дс
ки

й
В

ол
ж

ск
ий

Я
ру

с

В
ер

хн
ий

Н
иж

ни
й

С
ре

дн
ий

П
од

ъя
ру

с

С
ло

й

0.2

0.1

0 м

89-1-3



6 БРАГИН

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ        №  1      2025

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Новое исследование радиолярий включа-

ло в  себя изучение семи экз. представителей 
рода Nordvikella из  разреза Дьяково. При опи-
сании морфологии раковин радиолярий отряда 

Nassellaria (в т.ч. и  элементов цефалической 
спикулы) применяется стандартная терминоло-
гия (Петрушевская, 1981). В статье использует-
ся общепринятая классификация радиолярий 
(De Wever et al., 2001; O’Dogherty et al., 2009) 

A

D?

L

L

Vert

Рис.  2. Схематический рисунок апикальной части раковины Nordvikella plana sp. nov. (голотип): А  – апикальный рог; 
Vert – игла на основе элемента Vert цефалической спикулы; D? – игла на основе предположительного элемента D; L – иглы 
на основе латеральных элементов.
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с  дополнениями по  семейству Echinocampidae 
(Брагин, 2009). 

Фотографирование радиолярий проводи-
лось в  растровом электронном микроскопе 
TESCAN 2300 на  базе Геологического ин-та 
РАН (ГИН РАН).

Коллекция юрских радиолярий Московской 
синеклизы (№ 4850) хранится в ГИН РАН.

ОПИСАНИЕ ТАКСОНОВ
Т И П  SARCODINA 

К Л А С С  RADIOLARIA 
О Т Р Я Д  NASSELLARIA

СЕМЕЙСТВО ECHINOCAMPIDAE BRAGIN, 2009

Род Nordvikella Bragin, 2009, emend. nov.
Nordvikella: Брагин, 2009, с. 13.

Т и п о в о й  в и д  – Nordvikella elegans Bragin, 
2009; Арктическая область Сибири, п-ов 
Нордвик, м. Урдюк-Хая; верхняя юра, волжский 
ярус, верхний подъярус, зона Chetaites chetae, 
рязанский ярус, зона sibiricus.

Д и а г н о з .  Апикальная часть раковины 
с  тонкими и  гладкими, не  имеющими гребней 
иглами на  основе элементов A и  Vert (рис.  2). 
Игла на основе элемента D может отсутствовать. 
Иглы на основе элементов l развиты слабо или 
отсутствуют, на  основе элементов L – полно-
стью или частично включены в стенку раковины 
(рис. 2). Могут быть развиты поперечные пере-
жимы раковины и поперечные ряды пор. Рако-
вина имеет от пяти до восьми постабдоминаль-
ных сегментов.

В и д о в о й  с о с т а в .  Кроме типового вида, 
N. improcera Bragin, 2009, верхний подъярус волж-
ского яруса и низы рязанского яруса Арктической 
зоны Сибири (Брагин, 2009, 2011); N. gutta Bragin, 
2024, верхний подъярус оксфордского яруса Мо-
сковской обл. (Bragin et al., 2024); N.  scabiosa 
Bragin, 2024, верхний подъярус оксфордско-
го яруса Московской обл. (Bragin et al., 2024); 
Nordvikella sp. А, верхний подъярус оксфордско-
го яруса Московской обл. (Bragin et al., 2024); 
N. plana sp. nov., кимериджский ярус Московской 
обл. (данная работа); Nordvikella sp. B, кимеридж-
ский ярус Московской обл. (данная работа).

С р а в н е н и е .  Отличается от  рода 
Echinocampe Bragin, 2009 гладкими, не имеющи-
ми гребней иглами на основе элементов цефали-
ческой спикулы (А и Vert).

З а м е ч а н и я .  В  первоначальном диагнозе 
указывалось, что раковина имеет поперечные 

пережимы. Диагноз расширен, в состав рода те-
перь включаются и морфотипы без выраженных 
поперечных пережимов, но  с  гладкими иглами 
апикальной части. Кроме этого, расширен ви-
довой состав рода Nordvikella в результате описа-
ния нового вида N. plana sp. nov.

Nordvikella plana Bragin, sp. nov.

Табл. I, фиг. 1–3, 5, 6
Pseudodictyomitrella (?) sp. aff. P.  spinosa Grill et Kozur: 

Bragin, 1997, с. 292, табл. 2, фиг. 7, 10.

Н а з в а н и е  в и д а  о т  planus лат. – гладкий, 
ровный.

Г о л о т и п  – ГИН, № 4850/8925; Россия, Мо-
сковская синеклиза, г. Москва, Коломенское, 
разрез Дьяково; верхняя юра, базальные слои 
волжского яруса, переотложенные кимеридж-
ские конкреции, обр. 89-1-3.

О п и с а н и е  ( рис.  2).  Цефалис маленький, 
полусферический, с  немногочисленными окру-
глыми порами. Апикальный рог слегка откло-
ненный от вертикальной оси раковины, гладкий, 
без ребер и желобков. Торакс усеченно-кониче-
ской формы, без пережима на соединении с це-
фалисом, с округлыми порами, различающими-
ся по размеру и расположенными беспорядочно. 
Игла на основе элемента Vert отходит от сочле-
нения цефалиса и торакса почти перпендикуляр-
но вертикальной оси раковины. Проксимальная 
часть этой иглы отчетливо уплощена, на ее верх-
нем ребре имеется небольшой конический отро-
сток (табл. I , фиг. 1а, 3а; рис. 2). Дистальная часть 
иглы гладкая, без ребер и желобков. От того же 
сочленения цефалиса и торакса отходит гладкая 
игла, отклоненная на  60° от  вертикальной оси 
раковины, вероятно, развитая на  основе эле-
мента D (рис.  2). Иглы на  основе латеральных 
элементов (L и  l) выходят за пределы раковины 
от сочленения цефалиса и торакса и протягива-
ются вдоль раковины, будучи частично или пол-
ностью включены в  стенку торакса, абдомена 
и первых постабдоминальных сегментов (рис. 2). 
Раковина имеет пять-шесть постабдоминаль-
ных сегментов. Абдомен и  постабдоминальные 
сегменты усеченно-конические; последний сег-
мент субцилиндрический, приустьевая часть его 
несколько суженная. Общая форма раковины 
субконическая; поперечные и продольные ребра 
не  выражены; поры округлые, различающиеся 
по размерам, в пределах постабдоминальной ча-
сти раковины образуют неровные, невыдержан-
ные поперечные ряды. У некоторых экземпляров 
намечаются слабо выраженные поперечные пе-
режимы. Устье широкое, открытое.
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Размеры в мкм:
Экземпляр H W A V L Dp

№ 4850/8925
(голотип) 165 97 >25 >25 80 10
№ 4850/8926
(паратип) 170 100 >30 >20 50 10

№ 4850/8933 145 95 – – 50 12

№ 4850/8935 178 125 >16 >14 50 10

№ 4850/8936 180 95 >16 >12 45 12

Обозначения: H – высота раковины, W – максимальная 
ширина раковины, A – длина апикального рога, V – дли-
на иглы, образованной на основе элемента Vert, L – длина 
иглы, образованной на  основе элемента L, Dp – макси-
мальный диаметр пор.

С р а в н е н и е .  Новый вид отличается 
от N. elegans Bragin, 2009 более массивным и тол-
стым апикальным рогом, а также иглой на осно-
ве элемента Vert (рис. 2), имеющей уплощенную 
форму и  намечающийся отросток на  верхнем 
ребре иглы. Кроме того, отличается от N. elegans 
более гладкой раковиной со слабо выраженны-
ми поперечными пережимами.

Отличается от N. improcera Bragin, 2009 более 
длинными и толстыми иглами апикальной части 
раковины, а также более короткой и гладкой ра-
ковиной со  слабо выраженными поперечными 
пережимами.

От  N.  gutta Bragin, 2024 отличается хорошо 
выраженной иглой на  основе элемента Vert, 
а  также более длинной и  менее широкой рако-
виной.

Отличается от  N.  scabiosa Bragin, 2024 более 
тонким и отчетливо отклоненным от вертикаль-
ной оси раковины апикальным рогом, а также хо-
рошо выраженной иглой на основе элемента Vert.

З а м е ч а н и я .  Первые экземпляры но-
вого вида, обнаруженные в  местонахожде-
нии Дьяково, были сначала определены как 
Pseudodictyomitrella (?) aff. spinosa Grill et Kozur, 
1986 (см. Bragin, 1997, табл. 2, фиг. 7, 10). У вы-
шеупомянутых экземпляров не  полностью со-
хранились иглы апикальной части. Тем не менее, 
у  одного из  экземпляров (Bragin, 1997, табл.  2, 
фиг. 10) отчетливо различаются апикальный рог 
(А), а также иглы на основе элементов Vert (на-
клонена вправо почти под прямым углом к апи-
кальному рогу) и  D (направлена почти в  сто-
рону наблюдателя). Следует отметить, что вид 
P.  spinosa, известный из  средней юры (байос), 
существенно отличается от всех представителей 
рода Nordvikella простым строением апикаль-
ной части раковины: у  P.  spinosa развит только 

апикальный рог, имеющий отчетливые продоль-
ные гребни (см. Grill, Kozur, 1986, с. 253, табл. 7, 
фиг. 1–3), другие иглы отсутствуют.

Совместно с  голотипом и  паратипом 
Nordvikella plana sp. nov. встречено несколько 
очень близких по морфологии экземпляров. Так, 
на табл. I, фиг. 2 можно видеть форму, у которой 
хуже сохранились иглы апикальной части ра-
ковины. Экземпляры, изображенные на табл. I, 
фиг. 5, 6, обладают такими же, как у N. plana sp. 
nov., округлыми порами различных размеров, 
которые расположены преимущественно беспо-
рядочно и лишь иногда группируются в преры-
вистые невыдержанные поперечные ряды (как 
на  фиг. 5). Указанные экземпляры отличаются 
незначительными особенностями: отсутствием 
поперечных пережимов и  наличием небольшо-
го приустьевого сужения последнего сегмента. 
На основании сказанного эти экземпляры могут 
быть идентифицированы как N. plana sp. nov.

Особняком стоит экземпляр, изображенный 
на табл. I, фиг. 4 (Nordvikella sp. B). Он характе-
ризуется короткими иглами апикальной части 
(апикальный рог, игла на  основе элемента Vert 
и,  возможно, один из  латеральных элементов, 
не  включенный в  стенку раковины). Раковина 
не  имеет выраженных поперечных пережимов, 
поры округлые и  округленно-треугольные, за-
ключенные в массивные поровые каркасы с ши-
пиками на сочленениях, отчего вся раковина вы-
глядит не гладкой, а шиповатой. Скорее всего, это 
новый вид, который может быть описан в случае 
обнаружения дополнительного материала.

Материал. Семь экз. хорошей сохранности 
из типового местонахождения. 
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О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  I
Фиг. 1–3, 5, 6. Nordvikella plana sp. nov.: 1 – паратип ГИН, № 4850/8926: 1а – строение апикальной части ра-
ковины, 1б – общий вид; 2 – паратип ГИН, № 4850/8933; 3 – голотип ГИН, № 4850/8925: 3а – строение апи-
кальной части раковины, 3б – общий вид; 5 – паратип ГИН, № 4850/8935; 6 – паратип ГИН, № 4850/8936.
Фиг. 4. Nordvikella sp. B, экз. ГИН, № 4850/8932.
Все: г. Москва, Коломенское, разрез Дьяково, обр. 89-1-3, переотложенные кимериджские фосфоритовые 
конкреции, залегающие в базальном горизонте волжского яруса. Длина масштабной линейки: а – 20 мкм 
(фиг. 1а, 3а); б – 40 мкм (фиг. 2, 3б, 5, 6); в – 100 мкм (фиг. 1б, 4).

New Radiolarian Species Nordvikella plana sp. nov. from the Kimmeridgian Deposits 
of Dyakovo Section (Kolomenskoye, Moscow)

N. Y. Bragin
Geological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119017 Russia

New radiolarian species Nordvikella plana sp. nov. (Family Echinocampidae) is described from reworked 
Kimmeridgian phosphatic concretions from the basal horizon of Volgian Stage in Dyakovo Section 
(Kolomenskoye, Moscow). The presence of Echinocampidae is traced in the Upper Jurassic and Lower 
Cretaceous (from Oxfordian to Ryazanian) in Pan-Boreal paleobiogeographic realm.

Keywords: radiolarians, nassellarians, Upper Jurassic, Kimmeridgian, cephalic spicula, Pan-Boreal 
paleobiogeographic realm
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В  результате изучения верхнемеловых отложений Кипра выявлены многочисленные представите-
ли рода Pseudodictyomitra Pessagno, 1977. Уточнено описание вида P. pseudomacrocephala (Squinabol, 
1903), emend. nov. и описан новый вид P. coronata sp. nov. Уточнены стратиграфическое распростра-
нение и филогенетические связи рода Pseudodictyomitra.  

Ключевые слова: Radiolaria, Pseudodictyomitridae, новый вид, стратиграфия, верхний мел, Кипр  
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ВВЕДЕНИЕ
В  результате исследований комплексов ра-

диолярий из  нескольких разрезов формации 
Перапеди (Кипр) были выявлены многочис-
ленные представители рода Pseudodictyomitra 
Pessagno, 1977 (рис.  1; табл. II, фиг. 1, 4–19). 
Анализ имеющихся литературных данных по-
зволил уточнить диагноз рода Pseudodicty-
omitra (Bragina, 2024). Некоторые виды рода 
являются весьма важными для верхнемело-
вой стратиграфии. Так, P. crassa Bragina, 2013 
(стратиграфические границы: самые низы ко-
ньяка – середина сантона) избран одним из ха-
рактерных видов зоны Alievium praegallowayi 
(нижний коньяк; Брагина, 2016а). Вид P. pseu-
domacrocephala (Squinabol, 1903) также имеет 
важное стратиграфическое значение, т.к. за-
канчивает существование вблизи границы ту-
рона и коньяка (Брагина и др., 2014; Брагина, 
Брагин, 2015; Копаевич и др., 2015). Фотоизо-
бражения P.  pseudomacrocephala фигурируют 
в  многочисленных публикациях, но  этот вид 
не  всегда правильно диагностируется. Ис-
следование морфологических особенностей 
P.  pseudomacrocephala из  отложений турона 
Кипра (настоящая статья), а также анализ ли-
тературных данных позволили уточнить описа-
ние этого важного для верхнемеловой страти-
графии вида (Marcucci et al., 1991; O’Dogherty, 
1994; Gorka, 1996; Erbacher, Thurow, 1998; 

Babazadeh, De Wever, 2004; Bragina, 2004, 2012; 
Брагина, Брагин, 2006; Musavu-Moussavou et 
al., 2007; Moix, Gorican, 2013; Shridashtzadeh et 
al., 2015 и др.). 

В  отложениях верхнего мела Кипра посто-
янно встречается неизвестный ранее по  лите-
ратурным данным таксон, относящийся к роду 
Pseudodictyomitra (P. coronata sp. nov.; табл. II, 
фиг. 6–13, 15–19), описание которого и  при-
водится в  этой публикации. Таким образом, 
настоящая работа продолжает серию статей, 
посвященных описанию новых видов радио-
лярий из  верхнего мела Кипра (Брагина, Бра-
гин, 1995, 1996; Брагина, Вишневская, 2007; 
Брагина, 2008, 2010, 2013, 2014, 2023; Bragina, 
Bragin, 2016, 2018; Bragina, 2024). В результате 
изучения установлено, что переходные формы 
филогенетической линии P.  pseudomacroceph-
ala–P. coronata sp. nov. распространены в раз-
резах Крыма с верхнего турона (Брагина и др., 
2014), в  разрезах Кипра  – вплоть до  нижнего 
коньяка (табл. II, фиг. 4), а вид P. coronata sp. 
nov. присутствует в  разрезах Кипра с  коньяка 
(табл. II, фиг. 6, 8–11, 15–19) до нижнего сан-
тона включительно (Bragina, 2012, табл. II, фиг. 
1; здесь: табл. II, фиг. 7, 12, 13).

Всего один вид из  рода Pseudodictyomi-
tra был известен в  пределах коньяка и  сан-
тона вплоть до  начала XXI в.: P.  nakasekoi Ta-
ketani, 1982. За  последние два десятилетия 

mailto:l.g.bragina@mail.ru
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Рис. 1. Местонахождение изученных радиолярий на Кипре: а – схема расположения разрезов; б, в, г – литологические 
колонки: б – композитный разрез Мангалени, в – разрез Акамас, г – разрез Мангалени-8. Обозначения: 1 – офиолито-
вый массив Троодос, 2 – разлом Аракапас, 3 – верхние пиллоу-лавы, 4 – умбриты с прослоями радиоляриевых кремней 
и массивных абиогенных кремней, 5 – кремни с прослоями кремнистых аргиллитов, 6 – кремни опоковидные, марганцо-
вистые, 7 – находки радиолярий рода Pseudodictyomitra.
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род Pseudodictyomitra пополнился четырьмя 
новыми видами: P.  quasilodogaensis Bragina, 
2004, P.  crassa Bragina, 2013, P.  venusta Bragi-
na, 2024 и  P. coronata sp. nov. (Bragina, 2004, 
2024; Брагина, 2013; настоящая публикация). 
В  настоящее время в  пределах коньяка и  сан-
тона известно четыре вида, относящихся 
к  роду Pseudodictyomitra (P. crassa, P.  nakase-
koi, P.  venusta и  P. coronata sp. nov.). Послед-
нее свидетельствует о продолжении видообра-
зования этого рода в  указанном интервале. 
Вид Dictyomitra sagitafera Aliev, 1965 включен 
в  состав рода Pseudodictyomitra Pessagno, 1977 
(Брагина, Брагин, 2015). Новые данные позво-
ляют уточнить филогенетические связи и стра-
тиграфическое распространение позднеме-
ловых видов рода Pseudodictyomitra, которые 
ранее были проанализированы Л.  О’Догерти 
(O’Dogherty, 1994) и автором (Брагина, 2016б). 
На основе новых данных автором статьи пред-
ложены (рис. 2): 

1) новая филогенетическая линия, в которой 
виды P. venusta и P. crassa произошли от P. recta 
Vishnevskaya, 1991; 

2) уточнена и  дополнена филогенетическая 
линия, предком которой рассматривается вид 
P. pentacolaensis Pessagno, 1977. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Новое исследование радиолярий вклю-

чило в  себя изучение 49 экз. представителей 
рода Pseudodictyomitra из следующих разрезов: 
Акамас, Мангалени-8 и  композитного разре-
за Мангалени (отложения среднего–верхнего 
турона и  коньяка, Кипр), и  анализ коллекци-
онного материала автора, полученного из мно-
гочисленных разрезов Крыма и Большого Кав-
каза.

Фотографирование радиолярий проводи-
лось в  растровом электронном микроскопе 
TESCAN 2300 на  базе Геологического ин-та 
РАН (ГИН РАН).

Палеонтологическое описание проводилось 
с  использованием общепринятых терминов. 
В  работе использована классификация О’До-
герти с  соавт. (O’Dogherty et al., 2009) с  неко-
торыми изменениями. В  работе применяется 
зональная схема, предложенная для тетических 
районов Евразии (Брагина, 2016а). 

Коллекции меловых радиолярий Кипра (№ 
4878) и Крыма (№ 4870) хранятся в ГИН РАН. 

ОПИСАНИЕ ТАКСОНОВ
Т И П  SARCODINA

К Л А С С  RADIOLARIA 
О Т Р Я Д  SPUMELLARIA 

СЕМЕЙСТВО PSEUDODICTYOMITRIDAE PESSAGNO, 1977

Род Pseudodictyomitra Pessagno, 1977, emend. Bragina, 
2024

Pseudodictyomitra pseudomacrocephala (Squinabol, 1903), emend. 
Bragina nov.

Табл. II, фиг. 1, 2 
Dictyomitra pseudomacrocephala: Squinabol, 1903, c. 139, 

табл. 10, фиг. 2. 
Pseudodictyomitra pseudomacrocephala: Pessagno, 1976, 

табл. 3, фиг. 2, 3; 1977, с. 51, табл. 8, фиг. 10, 11; Okamura, 
1980, табл. 21, фиг. 6; De Wever, Thiebaut, 1981, с. 592, табл. 1, 
фиг. 5; Nakaseko, Nishimura, 1981, с.  159, табл.  9, фиг. l, 
табл. 9, фиг. 2, 3; Schaaf, 1981, табл. 24, фиг. 1a, 1b; Taketani, 
1982, с. 61, табл. 12, фиг. 7, 8; Schaaf, 1984, с. 130–131, рис. H 
(=holotype refigured), 1, 6a–c; Thurow, Kuhnt, 1986, рис. 9.11; 
Thurow, 1988, с. 405, табл. 1, фиг. 13, табл. 3, фиг. 16; Kato, 
Iwata, 1989, табл. 8, фиг. 6; O’Dogherty, 1994, с. 108, табл. 8, 
фиг. 6, 8; Gorka, 1996, табл. 3, фиг. 1–10; Erbacher, Thurow, 
1998, рис.  6.10; Salvini, Marcucci Passerini, 1998, рис.  8.h; 
Вишневская, 2001, с. 183–184, табл. 129, фиг. 5, 9, 10; Bra-
gina, 2004, с.  367, табл.  7, фиг. 4, табл.  32, фиг. 9, 14–16; 
Вишневская и др., 2006, табл. IV, фиг. 11; Musavu-Moussa-
vou et al., 2007, табл. 2, фиг. 9, 10; Bak, 2011, рис. 50.I; Sm-
reckova, 2011, табл. I, фиг. 19; Danelian et al., 2014, рис. 8.2; 
Брагина и др., 2014, рис. 4.5; Брагина, Брагин, 2015, табл. II, 
фиг. 1, табл. III, фиг. 14; Shridashtzadeh et al., 2015, рис. 3.10; 
Копаевич и др., 2015, табл. V, фиг. 1, 2, 20; Bragina, Bragin, 
2016, табл. 5, фиг. 5, табл. 6, фиг. 8, 9, табл. 7, фиг. 2, 3.

?Pseudodictyomitra pseudomacrocephala: O’Dogherty, 1994, 
с. 108, табл. 8, фиг. 5; Moix, Goričan, 2013, табл. 1, фиг. р. 

Non Pseudodictyomitra pseudomacrocephala: O’Dogherty, 
1994, с. 108, табл. 8, фиг. 7; Babazadeh, De Wever, 2004, рис. 7D. 

Г о л о т и п  – Северная Италия, южная часть 
Венецианских Альп; верхи нижнего мела–
низы верхнего мела, верхний альб–нижний 
турон, формация Скалья Бьянка, серия Теоло 
(Squinabol, 1903, табл. 10, фиг. 2).

О п и с а н и е .  Раковина имеет продолговатую 
форму с проксимальной частью в виде луковицы 
и высококонической дорсальной частью. Ракови-
на состоит из 12–16 камер. Цефалис сглаженный 
и обычно лишенный апикального рога. Цефалис, 
торакс, абдомен, первая и (часто) вторая постаб-
доминальные камеры объединены в  луковице-
видную форму, в  пределах которой отсутствуют 
наружные межкамерные пережимы. Проксималь-
ная (луковицевидная) часть раковины имеет утол-
щенную стенку, снаружи сглаженную, иногда 
со слабо развитыми ребрами в нижней части. Ос-
нование луковицевидной части раковины обычно 
имеет единственный ряд главных пор. Двойной 
ряд округлых главных пор развит на межкамерных 
соединениях за пределами луковицевидной части 
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раковины. Ребра (обычно семь–девять) продол-
говатые и массивные, видны в латеральном плане 
на  каждой постабдоминальной камере, развитой 
за  пределами луковицевидной части раковины. 
Единственная реликтовая пора развита между со-
седними ребрами. Ширина и высота постабдоми-
нальных камер незначительно возрастает к устью. 
Финальная постабдоминальная камера имеет ши-
рокую септу с узкой апертурой.

Р а з м е р ы  в   м к м : 
Экземпляр H Hcl Wcl W d

№ 4878/130 376 75 80 262 6–12
№ 4870/404 300  85  82 150 6–14

Обозначения: H – высота раковины, Hcl – высота лукови-
цевидной части раковины, Wcl – ширина луковицевидной 
части раковины, W – максимальная ширина раковины, d – 
диаметр пор.

Род Pseudodictyomitra Pessagno, 1977
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Рис. 2. Стратиграфическое распространение и филогенетические связи рода Pseudodictyomitra Pessagno, 1977 в пределах 
среднего альба–кампана (из: Брагина, 2016б, с изменениями и дополнениями).
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С р а в н е н и е .  P.  pseudomacrocephala 
(Squinabol, 1903) отличается от  всех видов рода 
Pseudodictyomitra наличием луковицевидного 
образования, охватывающего цефалис, торакс, 
абдомен и  первые постабдоминальные камеры. 
От  вида P.  paronai (Aliev, 1965) отличается раз-
витием единственной реликтовой поры между 
двумя соседними ребрами. От  видов P.  crassa 
Bragina, 2013, P.  lilyae (Tan, 1927), P. nodocosta-
ta Dumitrica, 1997, P. suyarii Dumitrica, 1997 и P. 
thurowi Dumitrica, 1997 отличается наличием ре-
бер на последних постабдоминальных камерах. 

З а м е ч а н и я .  В  монографии О’Догерти 
(O’Dogherty, 1994) было предпринято масштаб-
ное переизучение коллекционного материала 
C. Сквинабола, включающее в себя и расширен-
ное описание вида P.  pseudomacrocephala. По-
скольку новый таксон P. coronata sp. nov. близок 
по морфологии к P. pseudomacrocephala, описание 
последнего уточнено в настоящей публикации.

Изменения следующие:
1. Фраза О’Догерти (O’Dogherty, 1994, с. 109): 

“Раковина продолговатая коническая, цилин-
дрическая дистально” изменена на: “Раковина 
имеет продолговатую форму с  проксимальной 
частью в  виде луковицы и  высококонической 
дорсальной частью”. 

2. Фраза О’Догерти (O’Dogherty, 1994, с. 109): 
“Цефалис сглаженный со  слабо развитым апи-
кальным рогом” изменена на: “Цефалис сгла-
женный и  обычно лишенный апикального 
рога”. Изменение подчеркивает, что у большин-
ства экземпляров вида, особенно в пределах се-
номана и  турона, апикальный рог отсутствует. 
Наиболее древние экземпляры вида могут иметь 
рудиментарный апикальный рог (Thurow, 1988, 
табл. 3, фиг. 16). 

3. Фраза О’Догерти (O’Dogherty, 1994, с. 109): 
“Начальные четыре или пять сегментов вклю-
чены в сильно утолщенную стенку, снаружи ма-
скирующую соединения между ними (эта осо-
бенность заметна только в  проходящем свете); 
проксимальная часть имеет сходство со стрелой 
по главной оси раковины” изменена на: “Цефа-
лис, торакс, абдомен, первая и (часто) вторая по-
стабдоминальные камеры объединены в лукови-
цевидную форму, в пределах которой отсутствуют 
наружные межкамерные пережимы”. О’Догерти 
называет форму раковины стреловидной. Одна-
ко проксимальная часть раковины P. pseudomac-
rocephala имеет вздутую форму в виде луковицы.

4. Фраза О’Догерти (O’Dogherty, 1994, с. 109): 
“Начальная часть сглаженная, но слаборебристая 

в нижней части, обычно с двойным рядом глав-
ных пор” изменена на: “Проксимальная (луко-
вицевидная) часть раковины имеет утолщенную 
стенку, снаружи сглаженную,  иногда со  слабо 
развитыми ребрами в нижней части”.

5. Фраза О’Догерти (O’Dogherty, 1994, с. 109): 
“Двойной ряд округлых главных пор присут-
ствует на  соединениях постабдоминальных ка-
мер” изменена на: “Двойной ряд округлых глав-
ных пор развит на  межкамерных соединениях 
за пределами луковицевидной части раковины”. 
Это уточнение необходимо, поскольку поры 
отсутствуют между первой и  второй постабдо-
минальными камерами. Обычно луковицевид-
ная проксимальная часть раковины объединяет 
пять камер (Squinabol, 1903, с. 139; Schaaf, 1984, 
рис. 5), в отдельных случаях могут быть объеди-
нены только четыре камеры: цефалис, торакс, 
абдомен и  первая постабдоминальная камера 
(Schaaf, 1984, рис. 6).

Наличие единственной реликтовой поры 
между соседними ребрами является характерной 
особенностью вида P. pseudomacrocephala (Pessa-
gno, 1977, с. 51; O’Dogherty, 1994, с. 109). Из по-
следнего следует, что морфотипы с двойным ря-
дом реликтовых пор между соседними ребрами 
(O’Dogherty, 1994, табл. 8, фиг. 7; Babazadeh, De 
Wever, 2004, рис. 7D) не относятся к виду P. pseu-
domacrocephala.

Отдельные экземпляры вида в сеномане (Gor-
ka, 1996, табл. 3, фиг. 4, 9: Польские Карпаты), 
в туроне (Bragina, 2004, табл. 32, фиг. 14: Крым; 
Salvini, Marcucci Passerini, 1998, рис.  8.h: Ита-
лия) и,  особенно, в  позднем туроне (Брагина, 
Брагин, 2015, табл. III, фиг. 14; Копаевич и др., 
2015, табл. V, фиг. 2: Северо-Восточный Азер-
байджан) характеризуются слабо вздутой прок-
симальной (луковицевидной) частью раковины, 
длина которой в два раза превышает ее ширину. 

Экземпляр Pseudodictyomitra sp. A (табл. II, 
фиг. 3) отличается от  типичной P.  pseudomacro-
cephala cтреловидной формой проксимальной ча-
сти раковины, что не характерно для этого вида. 

Р а с п р о с т р а н е н и е .  Верхний альб – верх-
ний турон, всесветно; средний альб  – верхний 
турон Кипра; верхний сеноман – верхний турон 
Горного Крыма.

М а т е р и а л .  15 экз. из композитного разреза 
Мангалени (верхи среднего турона и верхний ту-
рон). 
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Pseudodictyomitra coronata Bragina, sp. nov. 

Табл. II, фиг. 6–13, 15–19
?Pseudodictyomitra sp.: Okamura, 1980, табл. 22, фиг. 1. 
Pseudodictyomitra pseudomacrocephala subsp. A (Squinabol, 

1903): Nakaseko, Nishimura, 1981, с. 159, табл. 16, фиг. 6. 
Pseudodictyomitra sp. A: Брагина, Брагин, 2006, табл. II, 

фиг. 9.
Pseudodictyomitra pseudomacrocephala (Squinabol, 1903): 

Bragina, 2012, табл. I, фиг. 1. 

Н а з в а н и е  в и д а  от coronatus лат. – увен-
чанный короной, коронованный. 

Г о л о т и п   – ГИН, № 4878/318; Кипр, раз-
рез Акамас; нижний коньяк, формация Пера-
педи, толща I (верхняя часть), обр. 21-16-1, зона 
Alievium praegallowayi. 

О п и с а н и е .  Раковина высококонической 
формы. Цефалис конический и лишенный апи-
кального рога. Цефалис и  торакс образуют ко-
нус, отделены друг от друга единственным рядом 
пор. Абдомен имеет форму бочки. Ширина аб-
домена приблизительно в 1.2–1.3 раза превыша-
ет таковую торакса. Торакс и абдомен отделены 
друг от друга единственным рядом пор. Ширина 
первой постабдоминальной камеры составля-
ет 0.75–0.8 от ширины абдомена, что сообщает 
раковине в целом стреловидную форму по глав-
ной ее оси. Вторая и последующие постабдоми-
нальные камеры незначительно увеличиваются 
в  ширину и  высоту по  направлению к  устью. 
Абдомен и  последующие постабдоминальные 
камеры имеют хорошо сформированные ре-
бра. Ребра имеют форму от тонкого полумесяца 
до суб-прямоугольной (табл. II, фиг. 10, 11, 15). 
Абдомен имеет семь-восемь ребер (иногда до де-
вяти) на половине диаметра. Число ребер может 
незначительно возрастать к финальной постаб-
доминальной камере. Единственная реликтовая 
пора развита между соседними ребрами. Диа-
метр реликтовых пор больше или равен диаме-
тру главных пор на  межкамерных пережимах. 
Финальная постабдоминальная камера заверша-
ется широкой септой с узкой апертурой (табл. II, 
фиг. 10). 

Р а з м е р ы  в   м к м : 
Экземпляр H Hc Wc Ht Wt Ha Wa W1p W d
№ 4878/318 
(голотип) 297 7 49 25 75 27 105 85 140 2–8

№ 4878/307 288 25 55 25 79 26 99 85 130 2–8
№ 4878/308 275 26 55 25 74 25 91 80 124 3–9
№ 4878/309 320 27 67 27 89 27 103 99 150 3–8
№ 4878/310 300 24 54 25 82 26 106 100 145 3–7
№ 4878/311 277 26 50 24 81 26 106 100 154 2–11

Экземпляр H Hc Wc Ht Wt Ha Wa W1p W d
№ 4878/312 
(паратип) 250 25 49 24 76 26 99 96 126 2–8

№ 4878/313 285 27 60 26 80 28 103 99 150 2–7
№ 4878/314 298 24 55 24 75 28 102 97 142 2–8
№ 4878/316 
(паратип) 292 24 56 25 78 26 103 99 152 2–7

№ 4878/317 305 27 58 23 77 26 106 102 148 2–6
№ 4878/319 307 28 53 25 83 26 105 95 145 2–9
№ 4878/320 318 27 60 25 85 28 105 92 152 2–9
Обозначения: H – высота раковины, Hc – высота цефали-
са, Wc – ширина цефалиса, Ht – высота торакса, Wt – ши-
рина торакса, Ha – высота абдомена, Wa – ширина абдо-
мена, W1p – ширина первой постабдоминальной камеры; 
W – максимальная ширина раковины, d – диаметр пор. 

С р а в н е н и е .  Новый вид отличается 
от  P.  pseudomacrocephala (Squinabol, 1903) 
наличием отчетливых рядов пор, отделяю-
щих цефалис от торакса и торакс от абдомена, 
хорошо сформированными ребрами абдомена, 
а также стреловидной формой проксимальной 
части раковины. Отличается от P.  nakasekoi 
Taketani, 1982 расширенной, стреловидной 
формой проксимальной части раковины. 

З а м е ч а н и я .  Поскольку новый вид не изу-
чался в оптическом микроскопе, возможно, что 
на проксимальной части раковины ребра разви-
ты не с абдоминальной камеры, а с первой по-
стабдоминальной. Две реликтовые поры, ориен-
тированные в горизонтальный ряд, иногда могут 
быть развиты между соседними ребрами на  от-
дельных постабдоминальных камерах (табл. II, 
фиг. 11, 15, 17). Двойной ряд главных пор меж-
ду абдоменом и первой постабдоминальной ка-
мерой не  всегда ясно виден, т.к. ряд, ближний 
к  первой постабдоминальной камере, обычно 
состоит из непрободенных пор (табл. II, фиг. 11). 

Экз. Pseudodictyomitra sp. B (табл. II, фиг. 4) 
отличается от типичных представителей P. coro-
nata sp. nov. слабо развитыми ребрами на вздутой 
проксимальной части раковины. Экземпляры 
Pseudodictyomitra sp. С (табл. II, фиг. 5, 14) отли-
чаются от типичных представителей P. coronata 
sp. nov. отсутствием ряда пор между цефалисом 
и абдоменом. Экз. Pseudodictyomitra sp. (Okamu-
ra, 1980, табл.  22, фиг. 1), к  сожалению, имеет 
посредственную сохранность, что не  позволяет 
однозначно отнести его к P. coronata sp. nov. 

М а т е р и а л .  18 экз.: три экз. из типового ме-
стонахождения, 12 экз. из композитного разреза 
Мангалени (нижний коньяк–нижний сантон), 
и три экз. из разреза Мангалени-8 (нижний ко-
ньяк). 
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О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  I I
Фиг. 1, 2. Pseudodictyomitra pseudomacrocephala (Squinabol, 1903): 1  – экз. ГИН, № 4878/130 (из: Bragina, 
Bragin, 2016, табл. 5, фиг. 5), 2 – экз. ГИН, № 4870/404 (из: Брагина и др., 2014, рис. 4.4).
Фиг. 3. Pseudodictyomitra sp. A, экз. ГИН, № 4870/405 (из: Брагина и др., 2014, рис. 4.5).
Фиг. 4. Pseudodictyomitra sp. B, экз. ГИН, № 4878/265 (из: Bragina et al., 2021, рис. 5J).
Фиг. 5, 14. Pseudodictyomitra sp. С: 5 – экз. ГИН, № 4878/306, 14 – экз. ГИН, № 4878/315.
Фиг. 6–13, 15–19. Pseudodictyomitra coronata sp. nov.: 6 – экз. ГИН, № 4878/307, 7 – экз. ГИН, № 4878/308, 8 – 
экз. ГИН, № 4878/309, 9 – экз. ГИН, № 4878/310, 10 – экз. ГИН, № 4878/311, 11 – паратип ГИН, № 4878/312, 
12  – экз. ГИН, № 4878/313, 13  – экз. ГИН, № 4878/314, 15  – паратип ГИН, № 4878/316, 16  – экз.  ГИН, 
№ 4878/317, 17 – голотип ГИН, № 4878/318, 18 – экз. ГИН, № 4878/319, 19 – экз. ГИН, № 4878/320. 
Кипр: формация Мони, обр. 03-2-4, зона Alievium superbum, нижний турон (фиг. 1); формация Перапеди, 
разрез Акамас, зона Alievium praegallowayi, нижний коньяк, обр. 19-18-1 (фиг. 4, 6); разрез Мангалени-8, 
зона Alievium praegallowayi, нижний коньяк (фиг. 5, 9, 14, 18): 5, 18  – обр. 21-18-5, 9  – обр. 21-18-1, 14  – 
обр. 21-18-2; композитный разрез Мангалени (фиг. 7, 8, 10–13, 15–17, 19): 7, 12, 13 – зона Theocampe urna, 
нижний сантон, обр. 03-3-3; 8, 10, 11, 16 – зона Cyprodictyomitra longa, верхний коньяк: 8 – обр. 21-14-5, 10, 
16 – обр. 21-14-1, 11 – обр. 21-14-2; 15, 17, 19 – зона Alievium praegallowayi, нижний коньяк: 15 – обр. 21-16-2, 
17, 19 – обр. 21-16-1. 
Крым, разрез по р. Бьюк-Карасу, зона Actinomma (?) belbekense, верхний турон (фиг. 2, 3): 2 – обр. 09-13-17, 
3 – обр. 09-13-29. Длина масштабной линейки 100 мкм.

New Radiolarian Species Pseudodictyomitra coronata sp. nov.  
from the Coniacian–Santonian Deposits of Perapedhi Formation, Cyprus

L. G. Bragina
Geological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119017 Russia

Numerous representatives of the Pseudodictyomitra Pessagno, 1977 were studied from the Upper Cretaceous 
deposits of Cyprus. Description of P. pseudomacrocephala (Squinabol, 1903), emend. nov. is emended. New 
species P. coronata sp. nov. is described. Stratigraphic ranges and phylogenetic relationships in the family Pseu-
dodictyomitridae are detalized. 

Keywords: Radiolaria, Pseudodictyomitridae, new species, стратиграфия, Upper Cretaceous, Cyprus
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Из  нижнепражских отложений Селенняхского кряжа (Северо-Восток Азии) описан новый вид 
Howellella gonensis sp. nov. (отряд Spiriferida) и рассмотрен его онтогенез.

Ключевые слова: нижний девон, Howellella gonensis, спирифериды, Brachiopoda, Северо-Восток Азии

DOI: 10.31857/S0031031X25010038, EDN: COWZPO

ВВЕДЕНИЕ
Раннедевонские спирифериды встречаются 

по всему разрезу нижнего девона Северо-Вос-
тока Азии (Алексеева, 1967; Авдеева, Баранов, 
1995; Алексеева и  др., 1996; Баранов, Альхо-
вик, 2004, 2007; Баранов, 2009а, 2009б, 2014; 
Баранов, Блоджетт, 2015; Баранов, Николаев, 
2024). Первые представители рода Howellella 
Kozlowski, 1946 – H.  labilis T.  Modzalevskaya, 
1994 и H. propria T. Modzalevskaya, 1994 на тер-
ритории Северо-Востока Азии установлены 
в  основании лохковского яруса хребтов Сет-
те-Дабан и  Тас-Хаяхтах. Здесь они найдены 
в  ассоциации с  конодонтами зоны Ozarkodina 
remscheidensis (Альховик, Баранов, 2001). 
Наибольшее их разнообразие наблюдается 
в  низах пражского яруса хребта Тас-Хаяхтах, 
где род Howellella представлен следующими 
видами: H.  prima Alekseeva, 1967, H.  yacutica 
Alekseeva, 1967, H.  minora Rzonsnickaja, 1967, 
H.  laeviplicata Kozlowski, 1929, H.  pauciplicata 
Waite, 1929 (Алексеева, 1967). Вид H.  gonensis 
sp. nov. найден в  короткинском горизонте 
(нижний прагиен) Селенняхского кряжа в  от-
ложениях брахиоподовой зоны Sulcicostula 
tichiensis, Howellella prima (Альховик, Баранов, 
2001). 

МАТЕРИАЛ 
Коллекция спириферид хранится в  геологи-

ческом музее Ин-та геологии алмаза и благород-
ных металлов СО РАН (ГМ ИГАБМ СО РАН), 
г. Якутск, № 254.

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ПАЛЕОНТОЛОГИЯ
О Т Р Я Д  SPIRIFERIDA

ПОДОТРЯД DELTHYRIDINA 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О  DELTHYRIDOIDEA 
PHILLIPS, 1841

СЕМЕЙСТВО DELTHYRIDIDAE PHILLIPS, 1841

ПОДСЕМЕЙСТВО HOWELLELLINAE JOHNSON ET HOU, 1994

Род Howellella Kozlowski, 1946
Подрод Howellella (Howellella) Kozlowski, 1946

Howellella gonensis Baranov et Nikolaev, sp. nov.

Табл. III, фиг. 1–6; табл. IV, фиг. 1–7 

Н а з в а н и е  в и д а  – от  руч. Гон, правого 
притока р. Талынджа, на правом борту которого 
он был найден.

Г о л о т и п  – ГМ ИГАБМ СО РАН, г. Якутск, 
№ 2/254; Северо-Восток Азии, Селенняхский 
кряж, правобережье р. Талынджа, руч. Гон; ниж-
ний девон, нижняя половина пражского яруса, 
короткинский региоярус.

mailto:baranowvalera@yandex.ru
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О п и с а н и е  (рис. 2, 3).  Раковина маленькая, 
овальная, сильно вздутая, слабо поперечно-вы-
тянутая с  наибольшей шириной и  толщиной 
около середины или немного смещеными ближе 
к  заднему краю. Передняя комиссура сулькат-
ная. Брюшная створка сильно выпуклая с  наи-
большей толщиной в задней половине. Макушка 
высокая, загнутая. Арея высокая, треугольная, 
вогнутая, апсаклинная. Узкий синус начинает-
ся от  макушки и  плавно сливается с  боковыми 
склонами. Иногда спереди он отграничен низ-
кими боковыми складками. Язычок округлый, 
низкий. Спинная створка менее выпуклая, чем 
брюшная. Ее наибольшая толщина находится 
посередине или ближе к заднему краю. Низкое 
седло плавно сливается с  боковыми склонами. 
Поверхность створок гладкая или с двумя слабо 
развитыми складками с каждой стороны от си-
нуса и  седла. Микроскульптура представлена 
широкими концентрическими пластинами на-
растания с иглами на их поверхности (табл. III, 
фиг. 1–6; табл. IV, фиг. 1–6).

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

№ экз. Д Ш Т Д/Ш Д/Т
1/254 7.7 8.0 5,4 0.96 1.43

Голотип
2/254 6.6 6.2 4.4 1.06 1.5
3/254 6.5 7.3 4.2 0.89 1.55
4/254 5.5 5.8 3.4 0.95 1.62
5/254 4.6 4.9 3.7 0.94 1.24
6/252 4.3 4.8 4.0 0.90 1.08
7/254 3.5 4.3 3.0 0.81 1.2
8/254 3.3 3.6 2.5 0.92 1.32
9/254 3.3 3.3 2.2 1.0 1.5
10/254 2.6 3.0 1.9 0.87 1.37

В н у т р е н н е е  с т р о е н и е  (рис. 2, 3). Зуб-
ные пластины тонкие. Зубы язычковидные. 
Внутренние приямочные пластины низкие. 
Апикальное утолщение отсутствует. Замочный 
отросток пластинчатый. Круральные пластины 
наклонены к плоскости симметрии. Число обо-
ротов спиралей брахидиума достигает четырех.
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Рис. 1. Местоположение находок Howellella gonensis sp. nov. (а) и разрез (б), в котором они были найдены. Обозначения: 
1 – известняки, 2 – известняки глинистые, 3 – биостром, 4 – точка отбора.
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О н т о г е н е з .  Размеры раковин варьируют 
в широком диапазоне: длина – 2.6–7.7 мм, ши-
рина – 3.0–8.0 мм и толщина – 1.9–5.4 мм. Фор-
ма ювенильных раковин, длиной 2.6–3.3  мм, 
изменяется от  слабо поперечно-вытянутых 
(табл.   IV, фиг. 6) до  изометричных (табл.  IV, 
фиг.  5). Поверхность створок у  них гладкая 
с тонкими пластинами нарастания. Синус и сед-
ло отсутствуют. С ростом раковин, длина кото-
рых составляет 3.3–3.5  мм (табл. IV, фиг. 3, 4), 
очертания раковин сохраняются, появляются 
мелкий синус и  дорсальный изгиб переднего 
края брюшной створки. При длине раковины, 
равной 4.3–4.6 мм (табл. IV, фиг. 1, 2), возраста-
ет выпуклость створок, синус становится более 
глубоким. В  передней половине створок появ-
ляются слабо выраженные складки. У взрослых 
раковин, длиной 5.5–7.7 мм (табл. III, фиг. 1–4), 
выпуклость створок достигает максимальной 

величины, значительно возрастают высота ма-
кушки и ширина ареи брюшной створки.

С р а в н е н и е .  Типовой вид Howellella – 
H.  elegans (Muir-Wood, 1925) описан из  отло-
жений венлокской серии о-ва Готланд (Шве-
ция) и  характеризуется очень маленькими 
раковинами с  двумя-тремя ребрами на  каждом 
боку и  микроорнаментом, представленным 
одиночными рядами шипов на  краях пластин 
нарастания. В  силуре Северо-Востока Азии 
представители этого рода неизвестны. Первые 
представители рода Howellella появились здесь 
на  волне раннедевонской трансгрессии в  ос-
новании лохковского яруса и  представлены 
двумя видами, H.  labilis T.  Modzalevskaya, 1994 
и  H.  propria T.  Modzalevskaya, 1994. H.  gonensis 
sp. nov. отличается от  них слабо развитыми 
складками на  переднем крае и  широкими пла-
стинами нарастания, от H. prima Alekseeva, 1967 

6.4 6.3

6.2 6.1 6.0 5.7

5.35.55.6

5.1 4.9 4.7

4.44.54.6

Рис.  2. Howellella gonensis sp. nov., последовательные поперечные сечения раковины, паратип ГМ ИГАБМ СО РАН, 
№ 3/254; Северо-Восток Азии, Селенняхский кряж, правобережье р. Талынджа, руч. Гон, обр. С–13; нижний девон, ба-
зальные слои пражского яруса, короткинский региоярус. Линейка равна 2.5 мм.
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и H. pauciplicata Waite, 1956 (Алексеева, 1967) – 
маленькими размерами раковины, отсутствием 
апикального утолщения, длинными зубными 
пластинами и меньшим числом оборотов спира-
лей, от второго вида – еще и круральными пла-
стинами, не опирающимися на дно створки.

М а т е р и а л .  46 целых раковин хорошей 
сохранности найдено в  Селенняхском кряже, 
на правобережье р. Талынджа, по правому борту 
руч. Гон, в основании короткинского горизонта, 
обр. С-13 (сборы В.В. Баранова и Т.С. Альховик, 
1971–1972 гг.).
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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
Для фиг. 1–4: а – брюшная створка, б – спинная створка, в – вид сбоку, г – вид спереди, д – вид сзади.
Фиг. 1–6. Howellella gonensis sp. nov.: 1 – паратип ГМ ИГАБМ СО РАН, № 1/254; 2 – голотип ГМ ИГАБМ 
СО РАН, № 2/254; 3 – паратип ГМ ИГАБМ СО РАН, № 3/254; 4 – паратип ГМ ИГАБМ СО РАН, № 4/254; 
5, 6 – микроскульптура: 5 – паратип ГМ ИГАБМ СО РАН, № 1/254, 6 – паратип ГМ ИГАБМ СО РАН, 
№ 2/254; Северо-Восток Азии, Селенняхский кряж, правобережье р. Талынджа, руч. Гон, обр. С–13; ниж-
ний девон, базальные слои пражского яруса, короткинский региоярус. Линейка на фиг. 1–4 равна 5 мм.

О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  I V
Для фиг. 1–6: а – брюшная створка, б – спинная створка, в – вид сбоку, г – вид спереди, д – вид сзади.
Фиг. 1–7. Howellella gonensis sp. nov.: 1 – паратип ГМ ИГАБМ СО РАН, № 5/254; 2 – паратип ГМ ИГАБМ 
СО РАН, № 6/254; 3 – паратип ГМ ИГАБМ СО РАН, № 7/254; 4 – паратип ГМ ИГАБМ СО РАН, № 8/254; 
5 – паратип ГМ ИГАБМ СО РАН, № 9/254; 6 – паратип ГМ ИГАБМ СО РАН, № 10/254; 7 – паратип ГМ 
ИГАБМ СО РАН, № 6/254, микроскульптура; Северо-Восток Азии, Селенняхский кряж, правобережье 
р.  Талынджа, руч. Гон, обр. С–13; нижний девон, базальные слои пражского яруса, короткинский регио-
ярус. Линейка на фиг. 1–6 равна 5 мм.

Howellella gonensis – a New Species of Spiriferids (Brachiopoda)  
from the Lower Devonian Beds of North-East Asia

V. V. Baranov1, A. I. Nikolaev1

1Diamond and Preciosus Metals Geology Institute, Siberian Branch, Russian Academy Sciences,  
Yakutsk, 677980 Russia

A new species, Howellella gonensis sp. nov. (order Spiriferida) has been described from the Lower Prague beds 
of the Selennyakh Ridge (North-East Asia), and its ontogeny is considered.

Keywords: Lower Devonian, Howellella gonensis, spiriferids, Brachiopoda, North-East Asia
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Таблица III

1а 1б 1в 1г 1д

2а 2б 2в 2г 2д

3а 3б 3в 3г 3д

4а 4б

5 6

4в 4г 4д

0.25 мм0.25 мм
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Таблица IV

1а 1б 1в 1г 1д

2а 2б 2в 2г 2д

3а 3б 3в 3г 3д

4а 4б

7

4в 4г 4д

5а 5б 5в
5г 5д

6а 6б 6в 6г 6д 0.25 мм
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Описано два новых вида остракод рода Aparchitellina – A. lenis sp. nov. и A. reticulata sp. nov. из кар-
бонатных мелководно-шельфовых отложений ыбской свиты (живет?–фран) Южного Тимана. Вид 
A. lenis sp. nov. приурочен к ее нижней части, а A. reticulata sp. nov. появляется стратиграфически выше 
и распространен практически по всему разрезу. Описанные виды дополняют биостратиграфическую 
характеристику пограничного живетско-франского интервала в карбонатных фациях.
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ВВЕДЕНИЕ
Впервые ыбская свита была выделена 

С.И.  Кириллиным (1991) при проведении 
групповой геологической съемки масштаба 
1  :  50000 Джежимпарминской структуры на 
Южном Тимане. По скважинному материалу 
этих исследований на основании заключений 
А.Б.  Юдиной (Ин-т геологии Коми НЦ УрО 
РАН, Сыктывкар) о  возрасте фауны конодон-
тов свита была сопоставлена с  саргаевским 
горизонтом франского яруса верхнего девона. 
К  сожалению, скважинный материал по этой 
площади не сохранился. Впоследствии раз-
рез ыбской свиты был изучен более детально 
в естественных выходах по руч. Шера (рис. 1). 
Результаты исследований позволили расши-
рить его стратиграфический диапазон (Собо-
лева, Соболев, 2017; Соболева и др., 2018, 2019; 
Soboleva, Sobolev, 2019). Авторами отмечает-
ся обилие в  разрезе различных групп фауны 
(конодонты, остракоды, строматопороидеи) 
и  флоры (споры высших растений, фрагмен-
ты водорослей), характерных для погранично-
го интервала живетского и  франского ярусов 
и саргаевского горизонта нижнего франа (Со-
болева и  др., 2019). Отличительной особенно-
стью изученных отложений является преобла-
дание карбонатного типа осадконакопления, 

что крайне редко встречается в Тиманском ре-
гионе на этом интервале. Ыбская свита сложе-
на обломочными, органогенно-обломочными 
(биокластовыми, онколитовыми и др.) извест-
няками (пакстоуны) с  маломощными просло-
ями глинистых известняков (вакстоуны) и ар-
гиллитов. Их формирование происходило на 
периферии Очпарминского палеоподнятия, 
расположенного к  юго-западу от Ухта-Ижем-
ского палеограбена. Существенного влияния 
терригенного сноса с континента в изученных 
отложениях не наблюдается. Их литолого-стра-
тиграфическая характеристика частично опу-
бликована (Соболева, Соболев, 2017; Soboleva, 
Sobolev, 2019).

Изучение разреза ыбской свиты по руч. 
Шера показало чрезвычайное разнообра-
зие остракод с  преобладанием представите-
лей родов Indivisia, Knoxiella, Cytherellina, 
Bairdia, Acratia, Acratina, Schneideria, Gravia, 
Aparchitellina и  Nodella (более 40  таксонов). 
Среди представителей рода Aparchitellina 
установлены новые виды, которые описаны 
в  настоящей работе. Они четко стратифици-
рованы по разрезу. Вид A.  lenis sp. nov. приу-
рочен к  нижней части ыбской свиты (рис.  2). 
Совместно с  ним определены остракоды ши-
рокого стратиграфического распространения: 
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Indivisia indistincta Glebovskaya et Zaspelova, 
1959, Cytherellina cuneata (Rozhdestvenskaya, 
1972), Acratina pestrozvetica Egorov, 1952, 
Gravia fabra Zaspelova, 1959 и др. В образце 8а 
совместно с Aparchitellina lenis sp. nov. установ-
лено первое появление Nodella ex gr. hamata 
Becker, 1968, что свидетельствует о раннефран-
ском возрасте изученных отложений (Собо-
лев и др., 2023). Там же содержатся конодонты 
Mehlina gradata Youngquist, 1945, Polygnathus 
decorosus Stauffer, 1938, P. foliatus Bryant, 1921, 
P.  ljaschenkoi Kuzmin, 1995, P. pennatus Hinde, 
1879, P. webbi (Stauffer, 1938), P. xylus Stauffer, 
1940 и  др., широко распространенные как 
в верхнеживетских, так и франских отложени-
ях (Soboleva, Sobolev, 2019). Е.В.  Антроповой 
c этого уровня определены строматопорои-
деи, характерные для живетского яруса сред-
него девона: Actinostroma septatum Lecompte, 
1951, Trupetostroma porosum (Lecompte, 1952), 
T. crassiforme Bogoyavlenskaya, 1972 и Stachyodes 
singularis Yavorsky, 1961 (Соболева и др., 2019). 

Вид Aparchitellina reticulata sp. nov. появля-
ется в  разрезе стратиграфически выше A.  lenis 
sp. nov., но предположительно еще в  пределах 
дискуссионного живетско-франского интер-
вала (рис.  2). Ранее этот вид был отнесен нами 

к  формально не описанному виду A.  incognita 
T.  Soz., ms (Soboleva, Sobolev, 2019). Одна-
ко, при пересмотре нашего материала и  его 
сравнении с  материалами М.Н.  Москаленко 
(ООО  “ТП  НИЦ”, г. Ухта) из стратотипа ниж-
нетиманского подгоризонта (Опорные ..., 1997: 
скважина 1-Б, глубина 281–285 м), были уста-
новлены отличия, позволяющие выделить его 
как новый вид. Франский возраст для верх-
ней части разреза подтвержден конодонтами 
Ancyrodella rotundiloba Bryant, 1921, A.  rugosa 
Branson et Mehl, 1934, A.  pristina Khalymbadzha 
et Tchernysheva, 1970, Mesotaxis asymmetrica 
(Bischoff et Ziegler, 1957), M. falsiovalis Sandberg, 
Ziegler et Bultynck, 1989 и  строматопороидея-
ми Gerronostroma batschatense (Yavorsky, 1931). 
Остракоды здесь представлены разнообразным 
проходящим живетско-франским комплексом: 
Nodella faceta Rozhdestvenskaya, 1972, Rectella 
elata Zaspelova, 1959, Schneideria schigrovskiensis 
(Polenova, 1955) и др., а также зональными таксо-
нами предположительно низов франского яруса 
Cavellina chvorostanensis Polenova, 1953 и Nodella 
ex gr. hamata Becker (Соболев и др., 2023).

Таким образом, новые виды рода 
Aparchitellina дополняют биостратиграфическую 

48°

68°

64°

68°
61°48′
54°01′

64°

60°

48° 54°

54° 60°
А

Северный полярный 

Воркута

Усинск

Ухта

Троицко-Печорск
Шера

Сыктывкар

0 200 км

52.09″ N
00.07″ E

60
D2gv ?

D3fr

Ш
ер

а

Карьер
Шераёль

10 м

Крутые склоны и обрывы карьера
Разрез по ручью Шера
Элементы залегания60 Б

Воркута
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характеристику пограничного живетско-фран-
ского интервала в карбонатных фациях.

МАТЕРИАЛ
Изученный разрез расположен в  Усть-Ку-

ломском р-не Республики Коми в левом борту 
руч. Шера, выше по течению от карьера Ше-
раель (N61°48′52.09′′; E54°01′00.07′′) (рис.  1). 
Карьер находится в  1  км от трассы Сыктыв-
кар–Троицко-Печорск (развилка на пос. 
Асыввож). Разрез сложен карбонатными мел-
ководно-морскими отложениями неполной 
мощностью 15 м.

Материалом для данного исследования по-
служили остракоды рода Aparchitellina, выде-
ленные из 20 образцов (рис.  2), вес которых 
варьирует от двух до 10 кг. Образцы отобраны 
в  2015–2023  гг. совместно с  М.А.  Соболевой, 
Е.В. Антроповой и А.Н. Сандулой (Ин-т геоло-
гии Коми НЦ УрО РАН, Сыктывкар). Остра-
коды из плотных известняков выделены путем 
растворения породы в  ледяной уксусной кис-
лоте по методике (Lethiers, Crasquin-Soleau, 
1988). Часть проб глинистого состава разма-
чивалась в воде и промывалась от глины через 
сито 0.05–0.1 мм. 

Коллекция остракод хранится в  Геологиче-
ском музее им. А.А.  Чернова в  Ин-те геологии 
ФИЦ Коми НЦ УрО РАН (г.  Сыктывкар) под 
№  333. Изображения получены на сканирую-
щем электронном микроскопе Tescan Vega  3 
LMH (ЦКП “Геонаука” ИГ ФИЦ Коми НЦ 
УрО РАН, оператор В.А. Радаев). 

Систематика надродовых таксонов и  тер-
минология морфологических элементов рако-
вин принята по: “Практическое руководство…” 
(1990). Принятые в  статье сокращения: экз.  – 
экземпляр, обр. – образец, L – длина, H – высо-
та, ♂ – текноморфа, ♀ – гетероморфа.
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Рис.  2. Сводная литологическая колонка разреза ыб-
ской свиты по руч. Шера с  распространением  ви-
дов  Aparchitellina lenis sp. nov. и  A. reticulata sp. nov. Обо-
значения: 1 – известняки, 2 – известняковые песчаники, 
3 – онколитовые известняки, 4 – глинистые известняки 
с прослоями глин, 5 – глины; появление фауны в разрезе: 
6 – строматопороидей, 7 – остракод, 8 – конодонтов; 9 – 
распространение новых видов в разрезе.
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СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ
О Т Р Я Д  BEYRICHICOPIDA 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О  TREPOSELLACEA 
HENNINGSMOEN, 1954

СЕМЕЙСТВО APARCHITELLINIDAE ABUSHIK, 1990

Род Aparchitellina Polenova, 1955
Aparchitellina lenis Sobolev, sp. nov.

Табл. V, фиг. 1–7

Н а з в а н и е  в и д а  lenis лат. – гладкий. 
Г о л о т и п   – ИГ ФИЦ Коми НЦ РАН, 

№  333/71-15, целая раковина текноморфы; Ре-
спублика Коми, южная часть Тиманской гряды, 
Джежимпарма, руч. Шера; живетский?–фран-
ский? ярус, нижняя часть ыбской свиты, обр. 
Ш-8А.

О п и с а н и е  (рис.  3). Раковина усеченно-
овальной формы с  преплетным очертанием. 
Спинной край длинный, прямой, слабо воз-
вышающийся над замочным краем. Брюшной 
край полого выгнутый. Передний конец широко 
и плавно закруглен на уровне срединной линии. 
Задний конец равномерно закруглен и располо-
жен ближе к спинному краю. У взрослых рако-
вин задний конец плавно скошен к  брюшному 
краю, а  у  ювенильных  – более резко. Карди-
нальные углы тупые, округленные. Передний 
конец выходит за линию замочного края на 

четверть длины замка. Задний конец у  личи-
нок выходит за линию замочного края на треть, 
а у взрослых – менее чем на четверть длины зам-
ка. Максимальная высота расположена ближе 
к переднему краю. Левая створка немного боль-
ше правой и незначительно охватывает ее вдоль 
свободного края. В области замочного края ох-
ват створок отсутствует. Велярное ребро поло-
гое, сглаженное. Оно проходит вдоль всего сво-
бодного края и  исчезает у  кардинальных углов. 
Заднеспинной бугор на всех онтогенетических 
стадиях пологий, сглаженный и  незначительно 
возвышается над замочным краем. Перед задне-
спинным бугром расположена слабо выражен-
ная пологая и короткая поперечная борозда (S2), 
которая исчезает в центральноспинной области. 
Аддуктор на внешней стороне раковины не про-
явлен. Половой диморфизм проявлен только 
на взрослой стадии. У гетероморф крумина по-
логая, затрагивает заднебрюшную, централь-
нобрюшную и среднебрюшную области, незна-
чительно нависает над велярным ребром (табл. 
V, фиг. 2). Текноморфы по очертаниям не отли-
чаются от ювенильных (за исключением самых 
ранних стадий). Поверхность створок гладкая. 

Р а з м е р ы  в мм:
Экз. № L H

Голотип № 333/71-15 ♂ 0.77 0.52
333/76-5 ♀ 0.77 0.53
№ 333/70-35 ♂ 0.76 0.52
№ 333/71-13 0.71 0.49
№ 333/76-6 0.67 0.47
№ 333/48-3 0.63 0.44
№ 333/76-4 0.55 0.39
№ 333/71-16 0.43 0.31
№ 333/76-3 0.43 0.29

И з м е н ч и в о с т ь . Проявлена только в  он-
тогенезе, где задний конец у  взрослых раковин 
более округленный, чем у личинок (рис. 3). 

С р а в н е н и е . Этот вид отличается от 
A. domratchevi Polenova, 1955 из вязовских слоев 
среднего девона Южного Урала (Поленова, 1955) 
бо́льшим удлинением раковины, менее выра-
женным спинным бугром и сильно сглаженным 
велярным ребром. От нового вида A.  reticulata 
sp. nov. отличается более широким и  пологим 
заднеспинным бугром, отсутствием ячеистости 
и не проявленным на внешней стороне створок 
аддуктором.

М а т е р и а л . 14 целых раковин и  четыре 
створки хорошей сохранности из типового ме-
стонахождения.
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Рис.  3. Диаграмма соотношения длины и  высоты рако-
вины Aparchitellina lenis sp. nov. и  очертания различных 
возрастных стадий. Изображения: а  – экз. №  333/71-16, 
б – экз.  №  333/48-3, в  – экз. №  333/71-13, г – голотип 
№ 333/71-15.
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Aparchitellina reticulata Sobolev, sp. nov.

Табл. V, фиг. 8–19

Н а з в а н и е  в и д а  о т  reticulatus лат. – сет-
чатый.

Г о л о т и п   – ИГ ФИЦ Коми НЦ РАН, 
№  333/72-25, целая раковина текноморфы; Ре-
спублика Коми, южная часть Тиманской гряды, 
Джежимпарма, руч. Шера; живетский?–фран-
ский ярус, ыбская свита, обр. Ш-17А.

О п и с а н и е  (рис.  4). Раковина усеченно-
овальной формы с  преплетным очертанием. 
Спинной край длинный, прямой, слабо воз-
вышающийся над прямым замочным краем. 
Брюшной край полого выгнутый. Передний 
конец широко и  плавно закруглен на уровне 
срединной линии. Задний конец равномерно 
закруглен, расположен ближе к спинному краю 
и полого скошен к брюшному краю. Кардиналь-
ные углы тупые, округленные. Передний конец 
выходит за линию замочного края на 1/3 от дли-
ны замка у личинок и на 1/4 – у взрослых. За-
дний конец на всех возрастных стадиях выходит 
за линию замочного края менее чем на 1/5 дли-
ны замка. Максимальная высота расположена 
ближе к переднему краю. Левая створка немно-
го больше правой и  незначительно охватывает 
ее вдоль свободного края. В области замочного 
края охват створок отсутствует (табл. V, фиг. 15). 
Вдоль свободного края расположено отчетливое 

велярное ребро, исчезающее у  кардинальных 
углов. Перед заднеспинным бугром расположе-
на слабо выраженная пологая и  короткая по-
перечная борозда (S2), которая исчезает в  цен-
тральноспинной области. Аддукторное пятно 
отчетливое, расположено в центральной области 
створки и хорошо проявлено из-за отсутствия на 
нем ячеистости. Спинной бугор широкий, поло-
го сглаженный, незначительно возвышается над 
прямым замочным краем. Половой диморфизм 
проявлен только на взрослых стадиях A и  A-1. 
У  гетероморф крумина пологая, охватывает за-
днебрюшную, центральнобрюшную и  средне-
брюшную области (табл. V, фиг. 11, 12), незна-
чительно нависая над велярным ребром (табл. 
V, фиг. 10). Велярное ребро у гетероморф более 
широкое по сравнению с  текноморфами. Тек-
номорфы по сравнению с гетероморфами более 
низкие, с бо́льшим удлинением (рис. 4).

Поверхность створок ячеистая. Размер яче-
ек составляет от 0.013 мм у личинок и достигает 
0.018 мм у взрослых раковин.

Р а з м е р ы  в   м м :
Экз. № L H

Голотип № 333/72-25 ♂ 0.74 0.48
№ 333/75-22 ♀ 0.8 0.55
№ 333/75-39 ♀ 0.77 0.52
№ 333/75-5 ♀ 0.75 0.55
№ 333/75-6 ♂ 0.74 0.51
№ 333/75-4 ♀ 0.71 0.49
№ 333/75-38 ♂ 0.71 0.46
№ 333/75-9 0.68 0.47
№ 333/75-10 0.62 0.43
№ 333/72-24 0.61 0.41
№ 333/75-37 0.6 0.43
№ 333/75-28 0.58 0.39
№ 333/74-39 0.57 0.43
№ 333/76-1 0.57 0.39
№ 333/72-22 0.55 0.38
№ 333/74-45 0.54 0.36
№ 333/75-34 0.54 0.36
№ 333/75-12 0.49 0.31
№ 333/48-32 0.43 0.29
№ 333/72-21 0.43 0.29
№ 333/75-40 0.41 0.29

И з м е н ч и в о с т ь  проявлена в  размерах 
и  сглаженности спинного бугра (рис.  4). Неко-
торые личинки могут иметь слабо заостренную 
вершину спинного бугра (табл. V, фиг. 13).

С р а в н е н и е .  Вид отличается от A. decorata 
Polenova, 1955 из вязовских слоев среднего де-
вона Южного Урала (Поленова, 1955) бо́льшим 
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Рис. 4. Диаграмма соотношения длины и высоты ракови-
ны Aparchitellina reticulata sp. nov. и  очертания различных 
возрастных стадий. Изображения: а  – экз. №  333/75-40, 
б – экз. №  333/75-34, в  – экз. №  333/72-24, г – голотип 
№ 333/72-25, д – экз. № 333/75-22.
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удлинением раковины и  сглаженным пологим 
спинным бугром. От A.  incognita T.  Soz. nom. 
nud. из нижнетиманского подгоризонта (колл. 
М.Н.  Москаленко) отличается короткой бо-
роздой S2, тупым задним кардинальным углом, 
меньшим удлинением раковины и  отчетливо 
проявленным велярным ребром.

М а т е р и а л . 131 целая раковина и 17 створок 
хорошей сохранности из типового местонахож-
дения.
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О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  V
Фиг. 1–7. Aparchitellina lenis sp. nov., целые раковины; живетский?–франский? ярус: 1 – голотип № 333/71-15, 
текноморфа, со стороны левой створки; обр. Ш-8А; 2  – экз. №  333/76-5, гетероморфа: 2а  – со стороны 
правой створки, 2б – под наклоном со стороны брюшного края; обр. Ш-8А; 3 – экз. № 333/71-13, гетеро-
морфа со стороны правой створки; обр. Ш-8А; 4 – экз. № 333/48-3, со стороны левой створки; обр. Ш-7; 
5 – экз. № 333/71-14, со стороны спинного края; обр. Ш-8А; 6 – экз. № 333/76-6, со стороны брюшного края; 
обр. Ш-8А; 7 – экз. № 333/71-16, со стороны правой створки; обр. Ш-8А.
Фиг. 8–19. Aparchitellina reticulata sp. nov.; живетский?–франский ярус: 8 – голотип № 333/72-25, текномор-
фа, целая раковина со стороны правой створки; обр. Ш-17А; 9 – экз. № 333/75-9, текноморфа, целая рако-
вина со стороны левой створки; обр. Ш-23; 10 – экз. № 333/75-35, гетероморфа, левая створка со стороны 
заднего конца; обр. Ш-33с; 11 – экз. № 333/75-22, гетероморфа, целая раковина со стороны правой створ-
ки; обр. Ш-20; 12 – экз. № 333/75-4, гетероморфа, целая раковина со стороны левой створки; обр. Ш-28А; 
13 – экз. № 333/75-10, целая раковина со стороны правой створки; обр. Ш-23; 14 – экз. № 333/72-24, целая 
раковина со стороны правой створки; обр. Ш-17А; 15 – экз. № 333/72-23, целая раковина со стороны спин-
ного края; обр. Ш-17А; 16  – экз. №  333/72-22, целая раковина со стороны правой створки; обр. Ш-17А; 
17 – экз. № 333/75-8, целая раковина со стороны брюшного края; обр. Ш-23; 18 – экз. № 333/75-34, правая 
створка с внешней стороны; обр. Ш-35А; 19 – экз. № 333/75-40, целая раковина со стороны правой створки; 
обр. Ш-19А.
Все экземпляры происходят из разреза руч. Шера (Южный Тиман, Республика Коми, ыбская свита). Длина 
масштабной линейки 0.2 мм.

New Species of Ostracods of the Genus Aparchitellina from the Yba Formation 
(Givetian?–Frasnian) of Southern Timan (Djejimparma) 

D. B. Sobolev
Institute of Geology of the Komi Scientific Research Center of the Ural Branch of the Russian  

Academy of Sciences, Syktyvkar, 167982 Russia

Two new species of ostracods of the genus Aparchitellina – A.  lenis sp. nov. and A. reticulata sp. nov. from 
the carbonate shallow-shelf deposits of the Yba Formation (Givetian?–Frasnian) of the Southern Timan are 
described. The species A. lenis sp. nov. is restricted to its lower part of the section, while A. reticulata sp. nov. 
appears stratigraphically higher and is distributed almost throughout the section. The described species complete 
the biostratigraphic characterisation of the Givetian-Frasnian boundary interval in carbonate facies.

Keywords: ostracods, new species, Aparchitellina, Givetian/Frasnian, Yba Formation, Southern Timan
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НОВЫЕ ДАННЫЕ К ЭВОЛЮЦИИ СРЕДНЕЮРСКИХ ОСТРАКОД  
РОДА LOPHOCYTHERE SILVESTER-BRADLEY В КЕЛЛОВЕЙСКОМ ВЕКЕ 
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Приводится дополненный обзор эволюции стратиграфически значимых остракод рода Lophocythere 
Silvester-Bradley, 1948 из среднеюрских отложений Среднерусского моря (разрезы Михайловский руд-
ник, скважины № 4 и № 7, Курская обл. и Михайловцемент, Рязанская обл.). Реконструированы три 
эволюционные ветви: L. batei Malz, 1975, от которого произошли L. mosaica sp. nov., L. tuberculata sp. nov. 
и L. karpinskyi (Mandelstam in Lyubimova, 1955); L. propinqua Malz, 1975 → L. scabra Triebel, 1951 → L. bucki 
Lutze, 1960; L. carinata Blaszyk, 1967 → L. interrupta Triebel, 1955 → ? → L. acrolophos Whatley, Ballent et Armit-
age, 2001. Эволюцию первой ветви можно охарактеризовать как кладогенез (происхождение трех дочер-
них видов от предкового). Развитие двух других ветвей можно определить как филетическую эволюцию 
или анагенез (виды последовательно сменяют друг друга во времени). Описаны новые виды Lophocythere 
tuberculata sp. nov. и L. mosaica sp. nov. из семейства Progonocytheridae. 

Ключевые слова: остракоды, микроэволюция, средняя юра, келловей, Русская плита, кладогенез, 
анагенез 

DOI: 10.31857/S0031031X25010059, EDN: CPCXVH

ВВЕДЕНИЕ
Остракоды рода Lophocythere Silvester-

Bradley, 1948 появились в байосском веке в мо-
рях Западной Европы, где просуществовали 
до начала позднеюрской эпохи (Whatley, Ballent, 
2004). В  Среднерусское море на  Русской пли-
те представители этого рода проникли в начале 
келловейского века благодаря морской транс-
грессии, охватившей Европу (Сазонова, Сазо-
нов, 1967; Лев, Кравец, 1982). Здесь лофоцитеры 
развивались на протяжении всего келловейского 
века и исчезли в начале оксфордского (Whatley, 
1970; Пяткова, Пермякова, 1978; Whatley et al., 
2001; Tesakova, 2003, 2008, 2013; Franz et al., 
2009; Wilkinson, Whatley, 2009; Тесакова и  др., 
2017; Shurupova, Tesakova, 2019). Представите-
ли этого рода используются в биостратиграфии 
в построении зональных остракодовых шкал Ев-
ропы и  Русской плиты, некоторые из  которых 

являются маркерами трансгрессивных событий 
(Gründel, 1973; Malz, 1975; Tesakova, 2003; Ни-
китенко, 2009; Тесакова и  др., 2017; Tesakova, 
Shurupova, 2018). 

Первые реконструкции родственных связей 
средне–позднекелловейских представителей ло-
фоцитер из Среднерусского моря были описаны 
ранее (Shurupova, Tesakova, 2019). Целью насто-
ящей работы являются: ревизия эволюционных 
связей лофоцитер Среднерусского моря после 
более детального изучения онтогенеза скуль-
птуры раковины и обработки бо́льшей выборки 
материала, охватывающего весь келловейский 
век, а также оценка возможности использования 
представителей этого рода из  Среднерусского 
моря для эволюционных исследований и  опи-
сание двух новых видов. Полученные данные 
в перспективе можно использовать для выделе-
ния филозон, детализации и корреляции зональ-
ных шкал и палеоэкологических реконструкций. 

mailto:shurupova.ya@yandex.ru
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Изученные остракоды рода Lophocythere 

происходят из  нескольких местонахождений: 
Рязанская обл.  – разрез Михайловцемент, 
где изучались средне- и  позднекелловейские 
представители; Курская обл.  – разрез Михай-
ловский рудник, скважины № 4 и № 7, откуда 
происходят раннекелловейские формы. Весь 
материал  – пробы глин и  алевролитов (Ми-
хайловцемент), отмытые порошки (Михайлов-
ский рудник) и  отобранные коллекции остра-
код (Михайловский рудник, скважины №  4 
и  №  7)  – был любезно предоставлен Е.М. Те-
саковой, Московский государственный ун-т 
им.  М.В. Ломоносова (МГУ), Геологический 
ин-т РАН (ГИН РАН). 

Изученные разрезы представляют собой че-
редование тонко-параллельно слоистых глин 
и алевролитов. Разрез Михайловцемент – один 
из опорных для келловейских–нижнеоксфорд-
ских морских отложений Московской си-
неклизы. Представляет собой стенку действу-
ющего карьера завода ОАО “Михайловцемент” 
близ г. Михайлов в Рязанской обл. (координа-
ты N54.215588, E38.936135), содержит богатые 
комплексы аммонитов и  микрофауны. Отбор 
проб, определение относительного возраста 
слоев по  аммонитам и  описание разреза вы-
полнены М.А. Роговым (ГИН РАН) (Тесакова 
и др., 2017).

Разрез Михайловский рудник находится 
на  территории карьера Михайловского ГОКа 
(горно-обогатительного комбината) в г. Желез-
ногорск (координаты N52.330921, E35.404383). 
Описание разреза представлено Тесако-
вой и  др. (2009). Скважина №  4 расположена 
в  Поныровском р-не, между селами Ольхо-
ватка и  Становое (координаты N52.230369, 
E36.113189). Скважина № 7 – в Фатежском р-не 
между хуторами Кочеток и  Малинов (коорди-
наты N52.033136, E36.052926). Пробы отобра-
ны Д.Б. Гуляевым (Ярославль), А.В. Гужовым, 
Палеонтологический ин-т им.  А.А. Борисяка 
РАН (ПИН РАН) и А.В. Черешинским, Воро-
нежский государственный ун-т (ВГУ).

Коллекции лофоцитер из  разреза Михай-
ловский рудник, скв. №  4 и  №  7, хранятся 
на каф. региональной геологии и истории Зем-
ли геологического ф-та МГУ (г. Москва) под 
№№ МГУ КМА, МГУ КО, МГУ Kursk. Из раз-
реза Михайловцемент  – на  каф. биологиче-
ской эволюции биологического ф-та МГУ под 
№№ МГУ МС, МГУ МС2; МГУ МС2017, МГУ 
МС2017-2. 

Образцы пород были отмыты стандарт-
ным методом (кипячение с содой). Остракоды 
из отмытых порошков отбирались под биноку-
лярами МБС-1 или Микромед MC2 Zoom 1 CR 
при увеличении 10–40×. Отобранные створки 
и целые раковины распределялись по возраст-
ным стадиям и полу (у взрослых особей). Под-
считывалось число разрозненных створок, це-
лых раковин (в подсчетах принимались за  две 
створки каждая) и обломков. 

Съемка материала была проведена авто-
ром на  СЭМ в  каб. приборной аналитики 
в ПИН РАН (Cambridge CamScan-4 и TESCAN 
VEGA-II XMU) и  в  межкафедральной лаб. 
электронной микроскопии биологического 
ф-та МГУ (JSM-6380LA и Cambridge CamScan 
S-2). Каждая створка была сфотографирова-
на снаружи и изнутри, целые раковины сняты 
с  обеих боковых сторон, некоторые  – допол-
нительно с  вентральной и  дорсальной сторон. 
Обработка изображений и  морфометрические 
измерения производились в  графическом ре-
дакторе GIMP (V2.10.18). В морфометрический 
анализ для определения возрастных стадий 
были включены только целые экземпляры. Ри-
сунки сделаны в CorelDRAW, GIMP, Excel.

Для описания замка раковины использует-
ся понятие “зубная формула”, которая запи-
сывается как AT[G]PT, где AT – передний зуб 
замка (anterior tooth), [G]  – желобок (groove), 
PT  – задний зуб (posterior tooth) (Shurupova, 
Tesakova, 2019). Для замка энтомодонтного 
типа (для правых створок) вместо буквенных 
обозначений указывается: первая цифра  – 
число зубчиков в переднем зубе; в квадратных 
скобках – число ямок срединного желобка; по-
следняя – число элементов в заднем зубе. 

В публикации приняты следующие сокраще-
ния: RV – правая створка раковины; LV – левая 
створка раковины; Ad. – створка взрослой осо-
би; A-1–A-8 – возрастные стадии, где A-8 – са-
мая юная (в соответствии с работой Horne et al., 
2002). 

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ
Систематика надродовых таксонов принята 

по “Практическому руководству …” (1999) с по-
правкой в соответствии с “Международным ко-
дексом зоологической номенклатуры” (2004).
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О Т Р Я Д  PODOCOPIDA

ПОДОТРЯД CYTHEROCOPINA
Н А Д С Е М Е Й С Т В О 

PROGONOCYTHEROIDEA SYLVESTER-
BRADLEY, 1948

СЕМЕЙСТВО NEUROCYTHERIDAE GRUENDEL, 1975

Род Lophocythere Silvester-Bradley, 1948
Lophocythere tuberculata Shurupova, sp. nov.

Lophocythere scabra: Пяткова, Пермякова, 1978, с.  145, 
табл. 61, фиг. 1, 2; Tesakova, 2013, c. 1227, табл. 6, фиг. 9.

Lophocythere sp. B: Tesakova, Shurupova, 2018, с.  1572, 
табл. 10, фиг. 15; Shurupova, Tesakova, 2019, с. 937, рис. 4/i.

Н а з в а н и е  в и д а  от  tuberculum лат.  – бу-
горок.

Г о л о т и п   – МГУ KО2-213, правая створ-
ка самки; Курская обл., Поныровский р-н, 
скв. №  4, глуб. 107  м (обр. №  4/123); нижний 
келловей, остракодовая зона Palaeocytheridea 
(Malzevia) parabakirovi (аммонитовые зоны 
Gowerianus и Calloviense) (рис. 1, а). 

О п и с а н и е  (рис.  1–4). Раковина среднего 
размера, умеренно выпуклая с латеральной сто-
роны, линзовидной формы с  дорсальной сто-
роны. Передний и  задний концы уплощенные. 
Левая створка охватывает правую по  передне-
спинному и заднеспинному углам. Наибольшая 
длина раковины находится на середине высоты 
створки, наибольшая высота – в передней трети 
на уровне переднего замочного ушка. Наиболь-
шая толщина – в заднебрюшной части ракови-
ны. Спинной край прямой, с  наклоном к  кон-
цам раковины: с передним концом сопрягается 
плавно, с задним – через уступ. На левой створ-
ке спинной край осложнен замочными ушками 
с короткими фестончатыми гребнями. Брюшной 
край слабо выпуклый, конвергирует к  заднему 

и  переднему концам, при виде изнутри вогнут 
в  передней трети. Передний конец высокий, 
округло-дугообразный, слабо скошен в  верх-
ней части. Задний конец треугольной формы, 
практически симметричный, чуть более скошен 
сверху. На переднем конце развита узкая кайма, 
на которой располагаются редкие шипы.

К  макроскульптуре относятся два сплош-
ных ребра. Первое – L-образное, берущее нача-
ло от  глазного бугорка, тонкое вдоль переднего 
края и  толстое фестончатое вдоль брюшного 
края. Ниже второе  – брюшно-боковое ребро, 
тонкое гребневидное, идет параллельно брюш-
ному краю. Эти ребра протягиваются через всю 
боковую поверхность, не достигая концов рако-
вины. За  L-образным ребром расположены три 
крупных шипа, эллипсовидные в  основании, 
с фестончатыми вершинами. Первый – под глаз-
ным бугорком в переднесрединной части; второй 
ниже первого, ближе к центру раковины; третий, 
самый крупный, наиболее округлый, располага-
ется в центре раковины, ближе к спинному краю.

Мезоскульптура представлена крупными 
округлыми бугорками-конулами с  порами. 
На брюшной стороне они выстраиваются в ряд 
между L-образным и  брюшно-боковым ре-
брами. На  переднем конце  – параллельно пе-
реднему краю, на  заднем конце имеют тенден-
цию к  выстраиванию в  вертикальные цепочки. 
На раковинах ювенильных представителей меж-
ду бугорками мезоскульптуры имеется крупно-
ячеистая сетка с тонкими гранями. На бугорках 
мезоскульптуры и шипах макроскульптуры рас-
полагаются простые (нормальные) и  ситовид-
ные поры, как у других цитерокопин (Практиче-
ское руководство …, 1989).

а б в

а1 б1 в1 г1

г д

Рис. 1. Lophocythere tuberculata sp. nov., СЭМ, а–д – вид снаружи, а1–г1 – изнутри: а – голотип KО2-213, Ad., RV, самка, 
обр. № 4/123; б – экз. КО2-176, Ad., LV, самка, обр. № 4/121; в – экз. КО2-171, Ad., RV, самец, обр. № 4/121; г – экз. КО1-91, 
А-3, RV, обр. № 4/124; д – экз. КО2-31, Ad., самка, вид со спинной стороны, обр. № 4/125; Курская обл., скв. № 4; нижний 
келловей, аммонитовые зоны Gowerianus и Calloviense. Масштабная линейка 100 мкм.
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Глазной бугорок линзовидной формы, упло-
щенный с  боков, находится в  переднеспинной 
части створки. 

Замочная линия прямая. Замок трехчлен-
ный, энтомодонтного типа. На  правых створ-
ках представлен краевыми зубами и  средин-
ным желобком (рис. 1, а1–г1). Зубная формула 
6[4+11~14]6. Передний и  задний зубы состоят 
из шести продолговатых, расширяющихся квер-
ху двувершинных зубчиков. Желобок расширен 
в передней части, с четырьмя округлыми круп-
ными ямками из  пары слившихся ямок. В  зад-
ней части желобок осложнен 11–14 мелкими от-
дельными ямками.

Центральное мускульное поле с  четырьмя 
овальными аддукторными отпечатками и двумя 
округлыми мандибулярными. Порово-каналь-
ная зона широкая, хорошо развита на переднем 
и заднем концах створки (рис. 1, а1–в1). 

Половой диморфизм контурный, выражается 
в различиях формы и размеров раковин – у сам-
цов раковины крупнее, более вытянутой формы 
(за счет чего элементы макроскульптуры более 
массивные) (рис. 1, в). 

Р а з м е р ы  г о л о т и п а  в   м м :  длина – 0.63; 
высота – 0.32.

О н т о г е н е з .  Замок раковины. На  правых 
створках на  стадиях А-4–А-2 передний зуб со-
стоит из  пяти, задний из  шести зубчиков. Сре-
динный желобок мелко равномерно насечен, со-
стоит из примерно 20 округлых ямок. На стадии 
А-1 передний и задний зубы из шести зубчиков, 
в передней половине желобка отчетливо видны 
четыре крупных ямки из  слившихся пар ямок 
помельче. У  взрослых представителей строение 
не  меняется, элементы желобка увеличиваются 
в размерах (рис. 1, а1–г1; 2).

Скульптура раковины. Макроскульптура хо-
рошо различима на  раковинах всех возрастов. 
На ранних стадиях представлена тонкими L-об-
разным и  брюшнобоковым ребрами с  фестон-
чатыми вершинами; шипы округлой формы. 
С  возрастом элементы макроскульптуры уве-
личиваются в  размерах, ребра становятся более 
толстыми, шипы более гребневидными. Ме-
зоскульптура у  ювенильных особей представле-
на конулами, между ними крупноячеистая сет-
ка с тонкими гранями. С возрастом грани сетки 
сглаживаются. У взрослых представителей кону-
лы увеличиваются в  размерах и  выстраиваются 
в ряды. 

Глазной бугорок на ранних стадиях онтогене-
за выражен слабо, скрыт под крупным спуска-
ющимся вниз L-образным ребром. С возрастом 
соотношение размеров глазного бугорка и ребра 
изменяются: бугорок становится крупнее, ребро 
на нем – мельче. 

И з м е н ч и в о с т ь . Незначительно выра-
жается в  вариациях толщины L-образного 
и  брюшно-бокового ребер, размеров шипов 
и  конул, в  степени слияния цепочек конул 
в  ряды на  заднем конце раковины. В  отложе-
ниях нижнего келловея встречено четыре экз. 
с наиболее крупными и сливающимися в вер-
тикальные ребра конулами мезоскульптуры 
(рис. 3). У раннекелловейских взрослых пред-
ставителей в  замке раковины встречаются 
различные зубные формулы (некоторые при-
меры см.: рис.  4). У  самок: 6[3:20]6; 6[4:14]6; 
6[4:15]6; 6[4:20]6; 6[6:11]6; 6[6:10:2]6; 6[8:4]6; 
6[11:0]6; 6[4:14]6. У самцов: 6[4:>20]6; 6[5:14]6; 
6[6:10:2]6; 6[9:4]6; 6[13:0]6; 6[11:0]6 (с продол-
говатыми ямками в желобке, вместо округлых 
парных). Встречена аберрантная форма с  зуб-
ной формулой 5[4:14]5 (рис. 4, г). 

Возрастные изменения проявляются в разме-
рах (рис. 5) и форме раковины: чем младше воз-
растная стадия, тем более очертания раковины 
приближаются к треугольным. Скульптура юве-
нильных особей более грацильная. 

С р а в н е н и е .  L.  tuberculata sp. nov. отлича-
ется от L. mosaica sp. nov., L. scabra Triebel, 1951, 
L.  karpinskyi (Mandelstam in Lyubimova, 1955) 
и  L.  bucki Lutze, 1960 по  скульптуре раковины, 
которая характеризуется сплошным на  брюш-
ной стороне L-образным ребром. У  L.  scabra 
оно также сплошное, но  более тонкое; распа-
дается на отдельные шипы у L. mosaica sp. nov. 
и L. bucki в задней части, у L. karpinskyi целиком. 
У L. tuberculata sp. nov. шипы макроскульптуры 
и конулы мезоскульптуры крупные, с округлыми 

Стадии
онтогенеза L. tuberculata sp. nov.

Adult

A-l

A-2

A-3

A-4

Рис.  2. Схема развития замка Lophocythere tuberculata sp. 
nov. в онтогенезе для RV. Черным обозначены краевые эле-
менты замка, белым – срединного желобка.
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вершинами; у L. mosaica sp. nov. шипы мельче, 
менее округлые. У  L.  scabra и  L.  bucki они так-
же мельче, сливаются в  тонкие вертикальные 
ребра. У  L.  karpinskyi конулы в  передней части 
раковины схожие по  размеру, но  более окру-
глые в  основании, в  задней  – более мелкие. 
У  L.  tuberculata sp. nov. сетка мезоскульптуры 
развивается из крупноячеистой, как у L. mosaica 
sp. nov. и L. karpinskyi; отличается от мелкоячеи-
стой сетки L. scabra и L. bucki. У нового вида (у 
типичного представителя) зубная формула зам-
ка раковины 6[4+11~14]6 отличается по  строе-
нию желобка: у L. karpinskyi 6[5+11]6; у L. bucki 
6[6+14]6; у L. scabra 6[4+12~14]6; у L. mosaica sp. 
nov. 6[4+14].

Р а с п р о с т р а н е н и е .  Келловейский ярус; 
Курская и  Рязанская обл. [остракодовая зона 
Palaeocytheridea (Malzevia) parabakirovi (аммо-
нитовые зоны Gowerianus и  Calloviense), аммо-
нитовые зоны Subpatruus и  Koenigi до  границы 
зон Lamberti – Athleta, подзона Spinosum], Дне-
пропетровско-Донецкая впадина, Сумская обл. 
Украины. 

М а т е р и а л . Более 200 экз. (отдельные створ-
ки, целые раковины взрослых и  ювенильных 

особей) хорошей и удовлетворительной сохран-
ности из нижнекелловейских отложений разреза 
Михайловский рудник, скв. № 4 и № 7 (Курская 
обл.) и один экз. хорошей сохранности из верх-
некелловейских отложений разреза Михайлов-
цемент (Рязанская обл.).
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Рис.  5. Соотношение длины (L) и  высоты (H) раковины 
в мм у изученных экземпляров Lophocythere tuberculata sp. 
nov. из  раннекелловейского века, разрез Михайловский 
рудник, скв. № 4 и № 7 (Курская обл.).

а б в г

Рис.  3. Изменчивость скульптуры раковины раннекелловейских Lophocythere tuberculata sp. nov., СЭМ, вид снаружи:  
а – экз. KMA-124, Ad., LV, самка, обр. № КМА-8; б – экз. KMA(1-14)-5, Ad., LV, самка, обр. № КМА-12; в – экз. KMA2-86, 
Ad., RV, самец, обр. № КМА-8; г – экз. КМА2-87, RV, самец, обр. № КМА-8; Курская обл., разрез Михайловский рудник. 
Масштабная линейка 100 мкм.

а б
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Рис.  4. Изменчивость строения замка раковины раннекелловейских Lophocythere tuberculata sp. nov., СЭМ, Ad., 
спинной край с  разными зубными формулами: а  – 6[6:10:2]6, экз. Kursk-22, LV, самка, обр. №  14.8↑BW1;  б  – 6[4:14]6, 
экз. КМА-G5-140, LV, самка, обр. № 14.2↑BW1; в – 5[4:14]5, экз. КМА-G5-114, RV, самец, обр. № 14.2↑BW1; г – 6[11:0]6, 
экз. КМА-G5-114, RV, самец, обр. № 14.2↑BW1; Курская обл., разрез Михайловский рудник.
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Lophocythere mosaica Shurupova, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а  mosaica лат. – мозаичная.
Г о л о т и п   – МГУ KО2-161, правая створ-

ка самки; Курская обл., Поныровский р-н, 
скв. № 4, глуб. 101.1 м (обр. № 4/116); нижний 
келловей, остракодовая зона Palaeocytheridea 
(Malzevia) parabakirovi (аммонитовые зоны 
Gowerianus и Calloviense) (рис. 6, а).

О п и с а н и е  (рис.  6). Раковина среднего 
размера, умеренно выпуклая с латеральной сто-
роны, линзовидной формы с  дорсальной сто-
роны. Передний и  задний концы уплощенные. 
Наибольшая длина раковины приходится на се-
редину высоты створки, наибольшая высота  – 
в передней трети на уровне переднего замочного 
ушка, наибольшая толщина – в заднебрюшной 
части раковины. Спинной край прямой, с  на-
клоном к  концам раковины, с  передним кон-
цом сопрягается плавно, с задним – через уступ. 
На  левой створке спинной край осложнен за-
мочными ушками с  крупными фестончатыми 
гребнями. Брюшной край слабовыпуклый, кон-
вергирует к  заднему и  переднему концам, при 
виде изнутри вогнут в передней трети. Передний 
конец высокий, округло-дугообразный, слабо 
скошен в верхней части. Задний конец треуголь-
ной формы, практически симметричный, чуть 
более скошен сверху. На переднем конце разви-
та узкая кайма, на  которой располагаются ред-
кие бугорки.

К макроскульптуре относятся два ребра. Пер-
вое – прерывистое L-образное, берущее начало 
от  глазного бугорка. Оно протягивается вдоль 
переднего конца и  брюшного края, сплошное 

в передней половине раковины, в средней и зад-
ней распадается на  отдельные крупные шипы. 
Ниже второе – брюшно-боковое ребро, тонкое, 
гребневидное; протягивается через всю боко-
вую поверхность, не достигая концов раковины. 
За  L-образным ребром вдоль переднего конца 
раковины идут два коротких прерывистых ре-
бра, эллипсовидные в  основании, с  уплощен-
ными фестончатыми вершинами. Первое под 
глазным бугорком в  переднесрединной части; 
второе ниже, ближе к центральной части рако-
вины. В центре раковины у спинного края – са-
мый крупный шип, уплощенный по бокам, с фе-
стончатой вершиной.

Мезоскульптура представлена тонким пре-
рывистым ребром на  брюшной стороне между 
элементами макроскульптуры и мелкими бугор-
ками-конулами, выстраивающимися в  верти-
кальные цепочки на  концах раковины. Между 
цепочками слабовыраженная крупноячеистая 
сетка с  тонкими гранями. В  центре раковины 
поверхность створки гладкая. На  бугорках ме-
зоскульптуры, шипах и ребрах макроскульптуры 
располагаются простые (нормальные) и  сито-
видные поры. 

Глазной бугорок линзовидной формы, упло-
щенный с  боков, находится в  переднеспинной 
части створки. 

Замочная линия прямая. Замок трехчленный, 
энтомодонтного типа. На правых створках пред-
ставлен краевыми зубами и  срединным желоб-
ком (рис. 6, а1–г1). Передний и задний зубы со-
стоят из шести продолговатых, расширяющихся 
кверху зубчиков с  округлой вершиной. Зубная 

а б в

а1
б1

в1 г1

г

Рис. 6. Lophocythere mosaica sp. nov., СЭМ, а–г – вид снаружи, а1–г1 – изнутри: а – голотип KО2-161, Ad., RV, самка, 
обр. № 4/116; б – экз. KО2-62, Ad., RV, самка, обр. № 4/118; в – экз. КО2-101, Ad., LV, самка, обр. № 4/118; г – экз. КО2-96, 
А-2, обр. № 7/136. Курская обл.: а–в – скв. № 4; г – скв. № 7; нижний келловей, аммонитовые зоны Gowerianus и Calloviense. 
Масштабная линейка 100 мкм.
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формула 6[4+14]6. Желобок расширен в  перед-
ней части, с  четырьмя крупными округлыми 
ямками, из пары слившихся ямок. В задней ча-
сти желобок осложнен 14 мелкими отдельными 
округлыми ямками.

Центральное мускульное поле с  четырьмя 
овальными аддукторными отпечатками и двумя 
округлыми мандибулярными. Порово-каналь-
ная зона широкая, хорошо развита на переднем 
и заднем концах створки (рис. 6, а1–в1).

Р а з м е р ы  г о л о т и п а  в   м м :  длина – 0.62; 
высота – 0.33.

О н т о г е н е з . Материал не  позволяет под-
робно описать онтогенез, встречены не  все 
возрастные стадии  – помимо взрослых пред-
ставителей, известны лишь ювенильные стадии 
А-2–А-1.

Замок раковины. На стадии А-2 передний зуб 
состоит из пяти, задний из шести зубчиков, сре-
динный желобок мелко насечен, из  округлых 
ямок. Для стадии А-1 строение замка неизвест-
но.

Скульптура раковины. На  стадиях А-2–А-1 
макроскульптура представлена тонкими ре-
брами: L-образным, которое вдоль брюшного 
края распадается на отдельные шипы, и брюш-
но-боковым. За  L-образным ребром находятся 
три крупных шипа на  эллипсовидном основа-
нии, с фестончатой вершиной. Мезоскульптура 
на  этих стадиях представлена крупноячеистой 
сеткой с толстыми гранями, с крупными редки-
ми конулами в узлах. У взрослых представителей 
слабовыраженная сетка остается на  переднем 
и  заднем концах, шипы макроскульптуры сли-
ваются в короткие вертикальные ребра, их осно-
вание становится более вытянутым. L-образное 
ребро в  переднебрюшной части становится бо-
лее монолитным.

Глазной бугорок на стадиях А-2 и А-1 выра-
жен слабо, скрыт под крупным спускающимся 
вниз L-образным ребром. С  возрастом соотно-
шение размеров глазного бугорка и  ребра из-
меняются: бугорок становится крупнее, ребро 
на нем – мельче. 

И з м е н ч и в о с т ь . Изменчивость выражает-
ся в незначительных вариациях размеров и сте-
пени слияния шипов макроскульптуры, степени 
слияния бугорков мезоскульптуры в  цепочки, 
высоте выступов над замочными ушками на ле-
вых створках.

Возрастная изменчивость выражается в  раз-
мерах и форме раковины: чем младше возрастная 

стадия, тем более очертания раковины прибли-
жаются к  треугольным. Скульптура у  ювениль-
ных особей более грацильная. 

С р а в н е н и е . L.  mosaica sp. nov. отлича-
ется от  видов L.  tuberculata sp. nov., L.  scabra, 
L.  karpinskyi и  L.  bucki по  макроскульптуре  – 
шипы более крупные, на эллипсовидном осно-
вании, и  сливаются в  короткие вертикальные 
ребра. Прерывистое вдоль брюшного края L-об-
разное ребро у  нового вида более толстое, чем 
у  L.  bucki. Оно отличается от  сплошного L-об-
разного ребра L.  scabra и  полностью распадаю-
щегося на  отдельные шипы ребра L.  karpinskyi. 
У L. mosaica sp. nov. конулы и ребра мезоскуль-
птуры крупнее, чем у L.  bucki. Крупноячеистая 
сетка мезоскульптуры в онтогенезе у L. mosaica 
sp. nov. ярче выражена, с более высокими стенка-
ми, чем у L. karpinskyi. У видов L. scabra и L. bucki 
мезоскульптура формируется из  более мелкоя-
чеистой сетки. У L. mosaica sp. nov. в замке ра-
ковины отличается строение срединного же-
лобка: зубная формула 6[4+14]6, в то время как 
у L. karpinskyi 6[5+11]6, а у L. scabra 6[4+12~14]6. 
В  замочных зубах зубчики L.  mosaica sp. nov. 
с округлой вершиной, в отличие от двувершин-
ных у L. karpinskyi, L. scabra и L. bucki. Сравне-
ние с видом L.  tuberculata sp. nov. представлено 
при описании этого вида. 

Р а с п р о с т р а н е н и е . Нижнекелловейский 
подъярус [остракодовая зона Palaeocytheridea 
(Malzevia) parabakirovi (аммонитовые зоны 
Gowerianus и Calloviense)], Курская обл.

М а т е р и а л . 22 экз. (отдельные створки 
взрослых и ювенильных особей) разной степени 
сохранности из нижнекелловейских отложений 
разреза Михайловский рудник, скв. № 4 и № 7 
(Курская обл.).

ОБСУЖДЕНИЕ
Лофоцитеры попали в  Среднерусское море 

в  раннекелловейское время с  трансгрессией 
из  Западной Европы. Здесь L.  mosaica sp. nov., 
L.  scabra и  L.  interrupta известны из  нижнекел-
ловейских отложений. L.  karpinskyi встречается 
с начала келловейского до начала оксфордского 
века. История L.  tuberculata sp. nov. охватывает 
весь келловейский век. 

Появление в  позднекелловейском веке 
L. bucki и L. acrolophos, по всей видимости, свя-
зано с  еще одним трансгрессивным событием 
из  Западной Европы в  фазе Athleta, также эти 
виды являются маркерами трансгрессивных 
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событий (Тесакова и  др. 2017; Tesakova, 
Shurupova, 2018). 

Изученных лофоцитер можно разделить 
на  три эволюционные ветви (рис.  7,  а). Пер-
вая (рис.  7,  а1) произошла от  предкового вида 
L.  batei Malz, 1975, известного из  отложений 
среднего и  верхнего бата Англии (Malz, 1975; 
Whatley, Ballent, 2004). К  этой ветви принадле-
жат L. tuberculata sp. nov. (рис. 1), L. mosaica sp. 
nov. (рис. 6) и L. karpinskyi (табл. VI, фиг. 7–9). 
У  L.  batei макроскульптура состоит из  сплош-
ных L-образного и  брюшного ребер и  крупных 
шипов в центральной части створки. Остальные 
конулы на поверхности раковины выстраивают-
ся в  вертикальные цепочки. L-образное ребро 
на  брюшной стороне у  вида L.  mosaica sp. nov. 
прерывистое в  задней части; у  L.  tuberculata sp. 
nov. сплошное; у  L.  karpinskyi из  крупных ши-
пов. В их онтогенезах мезоскульптура развивает-
ся из крупноячеистой сетки с редкими конулами 
в пересечениях граней. Этот признак проявляет-
ся на  раковинах ювенильных особей у  предков 
L.  batei (Malz, 1975) и  сохраняется у  потомков. 
У всех взрослых представителей L. tuberculata sp. 
nov. и L. karpinskyi мезоскульптура между шипа-
ми и конулами разглаживается, у L. mosaica sp. 

nov. остается слабо выраженной на  переднем 
и заднем концах.

Вторая эволюционная ветвь (рис.  7,  а2) бе-
рет начало от  вида L.  propinqua Malz, 1975, из-
вестного из  отложений верхнего бата Англии 
и  Франции (Malz, 1975; Whatley, Ballent, 2004). 
От  него в  раннекелловейском веке произошел 
вид L. scabra (табл. VI, фиг. 10–12), от которого 
в позднекелловейское время произошел L. bucki 
(табл. VI, фиг. 13–15). Скульптура представите-
лей этой ветви состоит из тонких гребневидных 
ребер: L-образного, брюшно-бокового и  пре-
рывистых вертикальных. В  эволюции келло-
вейских видов ребра в  скульптуре раковины 
распадались на  отдельные шипы. У  L.  scabra 
сохраняются сплошные L-образное и  брюш-
но-боковое ребра, прерывистые вертикальные. 
У более позднего L. bucki остаются брюшно-бо-
ковое и  вертикальные ребра, L-образное в  зад-
ней части распадается на шипы. Мезоскульптура 
остракод этой эволюционной ветви развивается 
из мелкоячеистой сетки (онтогенез L. propinqua 
неизвестен). У L. scabra на ранних ювенильных 
стадиях сетка мезоскульптуры с редкими мелки-
ми конулами (табл. VI, фиг. 12). У L. bucki сетка 
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Кладогенез Филетическая эволюция

Рис. 7. Эволюция представителей рода Lophocythere из келловейских отложений Англии, Франции и европейской части 
России, представители которых встречаются в Среднерусском море: а – предлагаемая автором последняя реконструкция 
родственных связей на основании изученного материала (в батском веке по литературным данным – Malz, 1975: L. batei, 
с. 127, табл. 1, фиг. 6, RV, самка; L. propinqua, с. 129, табл. 4, фиг. 29, LV, самка; L. carinata, с. 132, табл. 3, фиг. 17, LV, самка); 
б, в – взгляды разных авторов: б – Sheppard, 1981; в – Shurupova, Tesakova, 2019.
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мезоскульптуры с конулами и с очень мелкими 
бугорками (табл. VI, фиг. 14, 15). 

У L. batei отдельные шипы более крупные, c 
округлым основанием, за счет чего облик пред-
ставителей этой группы более “шипастый”. 
У  L.  propinqua скульптура состоит из  тонких 
прерывистых ребер, облик представителей этой 
эволюционной ветви более “ребристый”.

Третья эволюционная ветвь лофоцитер 
(рис. 7, а3), вероятнее всего, берет начало от вида 
L.  carinata Blaszyk, 1967, известного из  отложе-
ний бата Польши и  Германии (Blaszyk, 1967; 
Malz, 1975; Whatley, Ballent, 2004). В раннекелло-
вейском веке от него произошел вид L. interrupta 
(табл. VI, фиг. 1–3), от которого в позднем келло-
вее произошел L. acrolophos (табл. VI, фиг. 4–6) 
(Shurupova, Tesakova, 2019; Шурупова, 2023). 
Макроскульптура у представителей этой группы 
сильно отличается от таковой у рассмотренных 
выше эволюционных ветвей. Она представлена 
сплошными ребрами: L-образным, брюшно-бо-
ковым и  тремя вертикальными  – изогнутыми, 
короткими, не  доходящими до  брюшной части 
L-образного ребра. Конулы и шипы, как у дру-
гих изученных лофоцитер, отсутствуют. 

У предкового вида L. carinata на всей поверх-
ности створки между ребрами макроскульптуры 
ярко выражена крупноячеистая сетка мезоскуль-
птуры. Этот признак прослеживается у потомка 
L. interrupta, начиная с самых ранних ювениль-
ных стадий. У более позднего L. acrolophos сет-
ка на  всех возрастных стадиях выражена очень 
слабо. Т.к. мезоскульптура этих видов отлича-
ется с  самых ранних стадий, возможно, между 
ними в  среднекелловейском веке существовала 
неизвестная пока переходная форма (Shurupova, 
Tesakova, 2019; Шурупова, 2023), это отмечено 
на рис. 7, а3 знаком вопроса.

В публикации Р. Уэтли (Whatley, 1970) предла-
гаются реконструкции родственных связей для 
некоторых изученных лофоцитер. Вид L.  scabra 
указан как предковый для L. interrupta. Оба вида 
известны с  раннекелловейского века, но  их 
скульптура сильно различается. У  L.  interrupta 
монолитные ребра макроскульптуры, ярко вы-
раженная на  всех возрастных стадиях крупноя-
чеистая сетка мезоскульптуры без конул (табл. 
VI, фиг. 1–3), в  то  время как у  L.  scabra верти-
кальные ребра более тонкие и  прерывистые, 
а  грани сетки мезоскульптуры слабо выражены 
и с конулами (табл. VI, фиг. 10–12). 

В  диссертации Л.  Шеппард (Sheppard, 1981) 
реконструированы другие эволюционные связи 

(рис. 7, б): вид L. ostreata (Jones et Sherborn, 1888), 
известный из батских отложений Англии (Malz, 
1975) и Франции (Oertli, 1963), считается предко-
вым для L. carinata и L. batei. От последнего про-
исходит L. propinqua, который является предком 
L. scabra и L. karpinskyi. Отмечено, что эволюция 
скульптуры раковины у них шла по пути редук-
ции сетки мезоскульптуры и развития крупных 
элементов макроскульптуры.

Однако скульптура раковины у  L.  ostreata 
сильно отличается от таковой у L. batei и осталь-
ных изученных лофоцитер. Макроскульптура 
L.  ostreata более грацильная, из  тонких ребер, 
а мезоскульптура представлена крупноячеистой 
сеткой, без вертикальных ребер и конул. Поми-
мо прочего, форма раковины L.  ostreata более 
прямоугольная.

В  статье Я.А. Шуруповой и  Е.М. Тесако-
вой (Shurupova, Tesakova, 2019) для некоторых 
из  изученных лофоцитер реконструируются 
другие эволюционные ветви (рис.  7,  в). Пер-
вая – L. karpinskyi → L. bucki (в цитируемой ра-
боте L. sp. A), которая выделяется на основании 
сходств замка раковины и  L-образного ребра 
в брюшной части (рис. 7, в1). Но при изучении 
бо́льшей выборки остракод этого рода выявлено, 
что у L. karpinskyi шипы макроскульптуры более 
массивные и  округлые в  основании, его скуль-
птура имеет больше сходств с L. batei. А у вида 
L. bucki мезоскульптура в онтогенезе представле-
на мелкоячеистой сеткой (в отличие от крупноя-
чеистой у L. karpinskyi), ребра макроскульптуры 
тонкие (как у  L.  scabra). Вторая предложенная 
эволюционная ветвь (Shurupova, Tesakova, 2019): 
L. propinqua → L. scabra → ? → L. tuberculata sp. nov. 
(в цитируемой работе L. sp. B) (рис. 7, в2). Знак 
вопроса (здесь и на рис. 7) означает, что, возмож-
но, между этими видами была неизвестная пока 
переходная форма. Отмечены элементы сход-
ства: нерасчлененное в брюшной части L-образ-
ное ребро и вертикальные ребра из цепочек ко-
нул. Скульптура у L. propinqua и L. scabra имеет 
схожий облик – тонкие ребра из шипов и конул. 
Но скульптура L.  tuberculata sp. nov. отличается 
от таковой этих видов более массивными ребра-
ми и  шипами. Реконструкция третьей эволю-
ционной ветви (описанной также в: Шурупова, 
2023)  – L.  interrupta → ? → L.  acrolophos  – в  на-
стоящей работе не  претерпевает изменений 
(рис. 7, в3). А в качестве наиболее подходящего 
предкового вида предложен L. carinata на осно-
вании сходства скульптуры раковины: сплош-
ных ребер макроскульптуры и  крупноячеистой 
сетки мезоскульптуры.
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По  последним изученным данным, эволю-
цию ветви лофоцитер, берущей начало от L. batei 
(рис. 7, а1), можно охарактеризовать как кладо-
генез: от одного предкового вида произошло три 
дочерних. Эволюцию лофоцитер, произошед-
ших от  L.  propinqua (рис.  7,  а2) и  от  L.  carinata 
(рис.  7,  а3) можно описать как филетическую 
эволюцию, или анагенез: виды последователь-
но сменяли друг друга во  времени, без возник-
новения сестринских групп. Согласно данным 
Шеппард (Sheppard, 1981), эволюцию некото-
рых келловейских лофоцитер можно описать 
как кладогенез (рис.  7,  б). А  по  данным Шуру-
повой и Тесаковой (Shurupova, Tesakova, 2019), 
можно выделить одну из  разновидностей кла-
догенеза – “латеральный кладогенез” (“budding 
cladogenesis” в: Foote, 1996): когда предковый 
вид не  исчезает после того, как от  него отде-
лилась боковая эволюционная ветвь потомков 
(рис. 7, в1). Для двух остальных ветвей (рис. 7, в2, 
в3) можно отметить анагенез. 

Эволюционная терминология принята со-
гласно работам: Симпсон, 1948; Грант, 1991; 
Foote, 1996; Futuyma, Kirkpatrick, 2017.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В результате изучения нового материала и де-

тального анализа онтогенеза скульптуры рако-
вины предложены уточненные реконструкции 
родственных связей для среднеюрских остракод 
Lophocythere. Их можно разделить на  три эво-
люционные ветви (рис. 7, а): L. batei → L. mosaica 
sp. nov., L.  tuberculata sp. nov., L.  karpinskyi 
(скульптура характеризуется крупными шипа-
ми); L. propinqua → L. scabra → L. bucki (в скуль-
птуре ярко выражены прерывистые ребра); 
L.  carinata  → L.  interrupta → ? → L.  acrolophos 
(скульптура представлена сплошными ребрами 
и крупной сеткой). 

Показано, что лофоцитеры из Среднерусско-
го моря благодаря длительной истории в  этом 
палеобассейне, разнообразию видов внутри рода 
и ярко выраженной скульптуре раковины явля-
ются удобным и перспективным модельным объ-
ектом для эволюционных исследований и изуче-
ния длительных эволюционных процессов. 
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О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  V I
Левые створки раковин Lophocythere, вид снаружи, СЭМ, масштабная линейка 100 мкм. 
Фиг. 1–3. Lophocythere interrupta Triebel, 1955: 1 – экз. KMA2-107, Ad., самка; 2 – экз. Kursk-8, А-4; 3 – экз. 
KMA3-14, А-6; нижний келловей, разрез Михайловский рудник (Курская обл.), все экз. из образца № КМА-8.
Фиг. 4–6. Lophocythere acrolophos Whatley, Ballent et Armitage, 2001: 4 – экз. MC2-115, Ad., самка; 5 – экз. 
MC2-408, А-2; 6 – экз. MC2-403, А-4; верхний келловей, разрез Михайловцемент (Рязанская обл.), все экз. 
из образца № 13, аммонитовая зона Athleta. 
Фиг. 7–9. Lophocythere karpinskyi (Mandelstam in Lyubimova, 1955): 7 – экз. MC2-16, самка; 8 – экз. MC2-20, 
А-3; 9 – экз. MC2-24, А-4; верхний келловей, разрез Михайловцемент (Рязанская обл.), все экз. из образца 
№ 8, аммонитовая зона Coronatum. 
Фиг. 10–12. Lophocythere scabra Triebel, 1951: 10 – экз. КМА2-6, Ad., самка, обр. № КМА-7; 11 – экз. КМА-
41, обр. № КМА-7, А-2; 12 – экз. КМА-36, А-5, обр. № КМА-6; нижний келловей, разрез Михайловский 
рудник (Курская обл.)
Фиг. 13–15. Lophocythere bucki Lutze, 1960: 13 – экз. MC2-313, Ad., самка, обр. № 15; 14 – экз. MC-342, А-3, 
обр. № 13; 15 – экз. MC2-351, А-4, обр. № 14; верхний келловей, разрез Михайловцемент (Рязанская обл.), 
аммонитовая зона Athleta.
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New Data About Evolution of the Middle Jurassic Ostracod Genus Lophocythere 
Silvester-Bradley of the Russian Plate 

Ya. A. Shurupova1, 2

1Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119991 Russia
2Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia

Important for stratigraphy ostracods of the genus Lophocythere (family Progonocytheridae) from the Middle 
Jurassic strata of the Central European Russia (sections Mikhailovsky rudnik, boreholes №  4, №  7, Kursk 
region and Mikhailovcement, Ryazan region) were studied. This article provides an updated review of the 
evolution of this taxa, three evolutionary lineages reconstructed: L. batei Malz, 1975 → L. mosaica sp. nov., 
L. tuberculata sp. nov., L. karpinskyi (Mandelstam in Lyubimova, 1955); L. propinqua Malz, 1975 → L. scabra 
Triebel, 1951 → L. bucki Lutze, 1960; L. carinata Blaszyk, 1967 → L. interrupta Triebel, 1955 → ? → L. acrolophos 
Whatley, Ballent et Armitage, 2001. The evolution of the first lineage can be characterized as cladogenesis (the 
origin of three species from the common ancestor). The evolution of the other two lineage can be described 
as anagenesis (or phyletic evolution) (species successively replace each other over time). A new species 
Lophocythere tuberculata sp. nov. is described from the lower Callovian (Subpatruus and Koenigi ammonite 
zones) and upper Callovian (Athleta ammonite zone, Spinosum subzone) of the Kursk and Ryazan regions and 
L. mosaica sp. nov. is described from the lower Callovian (Gowerianus and Calloviense ammonite zones) of 
the Kursk region.

Keywords: Ostracoda, microevolution, Middle Jurassic, Callovian, Russian Plate, cladogenesis, anagenesis
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Из  келловея Русской плиты описаны новые виды Neurocythere margaritae, N.  parva и  Terquemula 
pseudoflexicosta. Первые два образуют стратиграфическую последовательность с  распространением 
N. margaritae в нижнем–среднем келловее, зоны Subpatruus–Jason, и N. parva в среднем–верхнем кел-
ловее, зоны Coronatum–Lamberti. Их морфология идентична, а размеры разные, что позволяет разли-
чить эти таксоны и доказать их генетическое родство. Дочерний N. parva произошел от N. margaritae 
путем геронтоморфоза с минификацией. Принадлежность новых видов к единой родословной позво-
ляет установить новые одноименные филозоны для нижнего–среднего и среднего–верхнего келловея 
Русской плиты. Вид T. pseudoflexicosta известен из нижнего келловея, зона Koenigi.

Ключевые слова: новые виды, эволюция, геронтоморфоз, минификация, новые филозоны, средняя 
юра
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ВВЕДЕНИЕ
Настоящая статья является продолжением си-

стематического изучения юрских остракод Рус-
ской плиты, начатого автором более 20 лет назад. 
Значимым и  стратиграфически важным компо-
нентом фауны является род Neurocythere Whatley, 
1970, появившийся в  Западной Европе в  конце 
байоса (Whatley, 1970; Gruendel, 1975), но на Рус-
скую плиту попавший лишь в  келловее, начи-
ная с  фазы Subpatruus (Колпенская, 1999, 2002; 
Tesakova, 2003, 2013; Тесакова и др., 2009). Рус-
ские келловейские Neurocythere представлены 
видовой группой N. cruciata ssp. [= N. catephracta 
(Mandelstam in Lyub., 1955)] с подвидами N. cru-
ciata cruciata (Triebel, 1951) и  N.  c. franconica 
(Triebel, 1951); N.  alata (Whatley, 1970), N.  dul-
cis (Lyubimova, 1955), N.  zmeinkensis (Tesakova, 
2003), N.  flexicosta flexicosta (Triebel, 1951), N.  f. 
lutzei Whatley, 1970 [сначала ошибочно опреде-
ленный Е.М. Тесаковой (Тесакова и  др., 2017) 
как N.  flexicosta labyrinthos Whatley, Ballent et 
Armitage, 2001], N. flexicosta ssp. A и N. flexicosta 
“ovata”. В оксфорде известен N. oxfordiana (Lut-
ze, 1960), а в кимеридже N. jakovlevae Kolpenskaya 

in Tesakova et al., 2012 (Любимова, 1955; Кол-
пенская, 1999, 2002; Tesakova, 2003, 2008, 2013; 
Тесакова и  др., 2009, 2017; Tesakova et al., 2012 
и  др.). Здесь уместно пояснить, что ошибочное 
отнесение верхнекелловейских (зона Lamberti) 
экземпляров N.  flexicosta lutzei из  разреза Ми-
хайловцемент (Рязанская обл.) к  N.  flexicosta 
labyrinthos связано с  совершенно одинаковой 
морфологией этих подвидов. Различить их мож-
но только по  размерам: если длина раковины 
N. flexicosta lutzei варьирует в пределах 0.71–0.89, 
то у N. f. labyrinthos – 0.60–0.69 мм (Whatley et al., 
2001, с. 156), что и затруднило определение.

Аналогичная ситуация сложилась с  изучен-
ными в  настоящей статье “флексикостами” 
из келловея Русской плиты (Tesakova, 2003, 2008, 
2013; Тесакова и др., 2009, 2017) – Neurocythere 
margaritae sp. nov. из  нижнего  – нижней части 
среднего келловея морфологически не отличим 
от N. parva sp. nov. из верхней части среднего – 
верхнего келловея, но  имеет бóльшие размеры, 
что позволило установить два новых хронотак-
сона. Таким образом, целью статьи является 
ревизия русских остракод, ранее отнесенных 

mailto:ostracon@rambler.ru
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к  группе “flexicosta”, в  т.ч. и  в  открытой но-
менклатуре, а  также систематическое описание 
новых видов N.  margaritae sp. nov., N.  parva sp. 
nov. и  Terquemula pseudoflexicosta sp. nov., вы-
явление их предков и  реконструкция для двух 
первых видов филолинии, на  основе которой 
предлагаются новые филозоны для детализации 
остракодовой шкалы Русской плиты. 

Для научных учреждений, упомянутых в ста-
тье, приняты следующие аббревиатуры: ВГУ 
(Воронежский государственный ун-т), ГИН 
РАН (Геологический ин-т Российской академии 
наук, Москва), МГУ (Московский государствен-
ный ун-т имени М.В.  Ломоносова), ПИН РАН 
(Палеонтологический ин-т им.  А.А. Борися-
ка Российской академии наук, Москва), ЯГПУ 
(Ярославский государственный педагогический 
ун-т им. К.Д. Ушинского).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материалом для написания статьи являются 

остракоды рода Neurocythere из нижнего келло-
вея Курской обл. из карьера Михайловского гор-
но-обогатительного комбината (ГОК) и  скв.  7, 
пробуренной к  северу от  Курска в  70–80  км 
восточнее Железногорска (рис.  1). В  разрезе 
открытого карьера в  зоне Subpatruus, биогори-
зонт Ch. saratovensis (= Ch. crobyloides) обнару-
жено два экз. самок и один самца N. margaritae 
sp. nov. (Тесакова и др., 2009, табл. 3, фиг. 18, 19), 
в  зоне Koenigi  – восемь экз. самок и  самцов 
того же вида (Tesakova, 2003, табл. 13, фиг. 17). 
В  нижнем келловее скв. 7, остракодовая зона 
Praeschuleridea wartae–Pleurocythere kurskensis 
[отвечает верхней части зоны Subpatruus, биого-
ризонту Saratovensis – среднему келловею, зона 
Jason (Тесакова, Сельцер, 2022)], было найдено 
312 экз. самок, самцов и ювенилей N. margaritae 
sp. nov. (Tesakova, 2013, рис. 6, табл. 6, фиг. 7). 

Экземпляры N.  parva sp. nov. были изучены 
из среднего и верхнего келловея разрезов Змеин-
ка и Михайловцемент (Рязанская обл.) (рис. 1). 
В  разрезе Михайловцемент в  зоне Coronatum 
найдено 20 экз. (Tesakova, 2003, рис. 3, табл. 13, 
фиг. 13, 15) и позже еще 25 экз. (Тесакова и др., 
2017, рис. 3, табл. 3, фиг. 14, 15), в зоне Athleta – 7 
экз. (Тесакова и др., 2017, рис. 3). В разрезе Зме-
инка в отложениях зоны Lamberti встречено два 
экз. (Tesakova, 2003, рис. 4, табл. 13, фиг. 14, 16). 
Описания всех упомянутых разрезов опублико-
ваны в процитированной литературе.

Весь материал отличается хорошей и  пре-
красной сохранностью. Образцы породы (глины 

и  алевролиты массой по  0.3–0.5  кг) были ото-
браны из карьера Михайловского ГОКа в разное 
время Л. Гуськовой (МГУ) и Д.Б. Гуляевым (Ко-
миссия по  юрской системе России), из  скв. 7  – 
А.В. Черешинским (ВГУ), из  разрезов Змеинка 
и Михайловцемент – автором статьи. Все образцы 
отмыты автором стандартным методом кипяче-
ния с содой и последующей промывкой под стру-
ей воды на сите с ячеей 0.1 мм. Отбор и изучение 
остракод проводились под бинокуляром МБС-9 
и  под сканирующими микроскопами CamScan 
и Tescan Vega-2 в кабинете приборной аналитики 
ПИН РАН.

Измерения створок и  раковин производи-
лись в программе ImageJ. При измерении длины 
не  учитывалась кайма, в  силу того, что она со-
хранялась не у всех экземпляров и, как правило, 
не в полном объеме.

Коллекции остракод хранятся на  каф. реги-
ональной геологии и  истории Земли МГУ им. 
М.В. Ломоносова (г. Москва) под №№ 300-Ku и 
300-Kusk (Михайловский ГОК и скв. 7, Курская 
обл.), МС-2 (Михайловцемент, Рязанская обл.) 
и в ПИН РАН, № 4843.

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ
Систематика надродовых таксонов приня-

та по  “Практическому руководству …” (1999) 
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Рис. 1. Схема расположения изученных разрезов (отмече-
ны звездочками).
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и приведена в соответствие с “International Code” 
(1999), терминология различных элементов рако-
вин остракод взята по “Практическому руковод-
ству…” (1989). При измерении параметров рако-
вин или отдельных створок приняты следующие 
сокращения: Д – длина, ВПК – высота передне-
го конца, ВЗК – высота заднего конца, Т – тол-
щина, Д/В – отношение длины к максимальной 
высоте (здесь – к ВПК), juv. – ювенильная особь. 
Возрастные стадии ювенилий обозначают от А1 
(последняя перед половой зрелостью) до  А9 
(первая после выхода из  яйца). Размеры рако-
вин остракод: маленькие – до 0.50 мм, средние – 
от 0.50 до 0.70 мм, крупные – свыше 0.70 мм.

О Т Р Я Д  PODOCOPIDA 

ПОДОТРЯД CYTHEROCOPINA 

Н А Д С Е М Е Й С Т В О 
PROGONOCYTHERACEA SYLVESTER-

BRADLEY, 1948
СЕМЕЙСТВО NEUROCYTHERIDAE GRUENDEL, 1975

Род Neurocythere Whatley, 1970 
Neurocythere margaritae Tesakova, sp. nov.

Табл. VII, фиг. 1–15 
Lophocythere flexicosta flexicosta: Пермякова, 1975, с. 108, 

табл. 1, фиг. 5, а, б (part.).
Crucicythere flexicosta: Пяткова, Пермякова, 1978, с. 146, 

табл. 62, фиг. 1, а–г (part.).
Neurocythere flexicosta flexicosta: Тесакова и  др., 2009, 

табл. 3, фиг. 18, 19. 
Neurocythere flexicosta ssp. A: Tesakova, 2013, табл. 6, фиг. 7. 

Н а з в а н и е  в и д а  –  в честь микропалеон-
толога М.Н. Пермяковой.

Г о л о т и п   –  МГУ, №  300-Ku-1-97, левая 
створка самки; Курская обл., скв. 7, гл.  135 м; 
нижний келловей, остракодовая зона Wartae–
Kurskensis (табл. VII, фиг. 1).

О п и с а н и е .  Раковина средних и  крупных 
размеров, умеренно выпуклая, трапециевидная 
при виде со  спинной стороны, при виде сбо-
ку изометричная и  овальная (самки; табл. VII, 
фиг. 1, 2, 4, 5, 7, 8) или удлиненная и  округ-
ло-прямоугольная (самцы; табл. VII, фиг. 10, 11, 
13, 14). Левая створка больше правой, охватывает 
ее по передне- и заднеспинному углам, незначи-
тельно по спинному краю. Наибольшая длина на-
ходится чуть ниже середины высоты, наибольшая 
высота – в передней трети, наибольшая толщина 
в заднебрюшной части раковины. Спинной край 
прямой при виде изнутри, а при виде снаружи сла-
бовогнутый в центральной части за счет развитых 
кардинальных углов (особенно на левой створке). 

На левой створке в передний и задний края пере-
ходит через округлые кардинальные углы (задний 
угол более тупой, чем передний), на правой – че-
рез отчетливые уступы. Брюшной край при виде 
снаружи прямой (у самцов) или слабовыпуклый 
(у самок) за счет широкого брюшного ребра, на-
висающего над ним; и  вогнут посередине при 
виде изнутри. С  передним и  задним краями со-
прягается плавно; непараллелен спинному краю 
и конвергирует к заднему концу. Передний конец 
высокий, равномерно дугообразно закруглен, 
слабо скошен сверху на левых створках, на пра-
вых  – сильнее; широко уплощен. Задний конец 
ниже переднего, округло-треугольный на  левых 
створках и более заостренный на правых, сильнее 
скошен сверху; широко уплощен. 

На поверхности створки развиты четыре круп-
ных гребневидных продольных ребра и одно тон-
кое субвертикальное в верхней половине передне-
го конца. Длинное спинное ребро, слабовыпуклое 
в задней и средней части, резко отклоняется книзу 
и пересекает передний конец под углом примерно 
45°; на переднем конце оно сливается с верхним 
из  брюшных ребер. От  места их слияния берет 
начало короткое косое ребро, которое пересекает 
передний конец и достигает его края ниже сере-
дины высоты. В месте слияния спинного и брюш-
ного ребер образуется треугольная фигура из трех 
крупных ячеек. Брюшное ребро слабовыпуклое, 
длиннее спинного и, в отличие от него, пересека-
ет задний конец и достигает заднего края. Нижнее 
из брюшных ребер такое же длинное и слабовыпу-
клое, нависает над брюшным краем, перекрывает 
его при виде сбоку и  может достигать переднего 
и заднего краев. Между ним и брюшным краем, 
на  брюшной поверхности, развито несколько 
тонких продольных ребрышек. Срединное ребро 
(самое короткое из  продольных) протягивается 
почти горизонтально; в  задней части плавно со-
единяется со спинным, образуя округлую петлю, 
а в передней части отклоняется книзу и обрыва-
ется ниже середины высоты. Субвертикальное 
короткое ребро, развитое на переднем конце и па-
раллельное его краю, начинается в районе перед-
неспинного угла, может прослеживаться на спин-
ной стороне (в передней половине), нижним 
концом упирается в  косое ребро, пересекающее 
передний конец, где может сопрягаться с нижним 
из брюшных ребер. Вся межреберная поверхность 
покрыта крупными четырех-пятигранными ячей-
ками с невысокими тонкими муриями. На упло-
щенных и  гладких частях переднего и  заднего 
концов ячейки наиболее крупные и наименее за-
метные, в силу нитевидной толщины мурий. Вся 
поверхность створки: плоские передний и задний 
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концы, днища ячеек, поверхность тонких мурий 
и крупных ребер, стенки конулей – покрыта мно-
жеством мелких гранул, за исключением глазного 
пятна. Крупное округлое слабовыпуклое глазное 
пятно расположено под переднеспинным карди-
нальным углом.

Во  многих ячейках различаются небольшие 
эксцентричные ситовидные поры, часто при-
поднятые на конулях. 

Замок правой створки самки представлен 
крупными краевыми зубами, рассеченными 
на  семь (передний) и  восемь (задний) узких 
зубчиков и  узким срединным желобком, рас-
ширяющимся в  передней части и  осложнен-
ным ямками и  ямкогруппами; зубная формула 
7[1+4:2+5-7]81. Поровоканальная зона широкая, 
без вестибюля. Аддуктор выражен субвертикаль-
ным рядом из четырех округлых слабоудлинен-
ных рубцов с двумя крупными мандибулярным 
(округлым) и антеннальным (сердцевидным) от-
печатками перед ними. 

Половой диморфизм выражается в  более 
крупных и  длинных раковинах самцов. Брюш-
ной край при виде снаружи у  самцов прямой, 
а у самок слабовыпуклый (за счет нависающего 
брюшного ребра). Кроме того, у самцов не раз-
вито косое нитевидное ребрышко в заднеспин-
ной части раковины, которое есть у самок.

Р а з м е р ы  в   м м :
Д ВПК ВЗК Т

голотип МГУ, № 300-Ku-1-97 (самка) 0.60 0.36 0.26 1.67
МГУ, № 300-Kusk-149 (самка) 0.58 0.31 0.21 1.87
МГУ, № 300-Kusk-150 (juv. A1-A2) 0.55 0.33 0.20 1.67
МГУ, № 300-Ku-2-27 (самка) 0.60 0.37 0.26 1.62
МГУ, № 300-Ku-1-100 (самка) 0.59 0.31 0.21 1.90
МГУ, № 300-Kusk-147 (juv. A1-A2) 0.57 0.30 0.21 1.90
МГУ, № 300-Ku-1-96 (самка) 0.57 0.35 0.23 1.63
МГУ, № 300-Ku-2-30 (самка) 0.59 0.36 0.23 1.64
МГУ, № 300-Ku-1-108 (juv. A3-A4) 0.51 0.28 0.17 1.82
МГУ, № 300-Ku-1-103 (самец) 0.65 0.33 0.24 1.97
МГУ, № 300-Ku-1-104 (самец) 0.65 0.30 0.23 2.17
МГУ, № 300-Ku-2-28 (juv. A3-A4) 0.50 0.28 0.15 1.79
МГУ, № 300-Ku-2-29 (самец) 0.64 0.35 0.20 1.83
МГУ, № 300-Ku-2-31 (самец) 0.71 0.34 0.23 2.09
МГУ, № 300-Ku-2-18 (juv. A5-A6) 0.42 0.23 0.13 1.83

1 При описании замка используется зубная формула, где 
первая цифра отвечает числу секвенций переднего зуба 
[в квадратных скобках характеризуется строение желобка: 
подчеркнутые цифры означают число ямкогрупп (первое 
число) и число сгруппированных ямок (число после дво-
еточия), не подчеркнутые числа – одиночные ямки, рас-
положенные перед и после ямкогрупп], последняя цифра 
означает число секвенций заднего зуба.

И з м е н ч и в о с т ь .  Длина самок варьирует 
в пределах 0.57–0.64 мм, у самцов 0.65–0.71 мм; 
отношение Д/В у  самок 1.62–1.94, у  самцов 
1.67–2.17. Срединное ребро, как правило, пря-
мое (например, табл. VII, фиг. 1, 6, 8), но может 
слабо (табл. VII, фиг. 5, 13) или сильно (табл. VII, 
фиг. 7) ундулировать или даже прерываться 
(табл. VII, фиг. 4). В его передней части, в месте 
перегиба книзу или перед ним, может разви-
ваться короткое слабое ребрышко, направлен-
ное вверх перпендикулярно к нисходящей ветви 
спинного ребра (табл. VII, фиг. 2, 6, 11), и иногда 
соединяться с ним (табл. VII, фиг. 10). Спинное 
ребро (его горизонтальная часть) может иметь 
седловину посередине (табл. VII, фиг. 7), как 
это наблюдается на ювенильных стадиях A5-A6 
и A3-A4 (табл. VII, фиг. 9, 12, 15). В задней тре-
ти раковины, между спинным и срединным ре-
брами, мурии иногда образуют нитевидное ре-
брышко – короткое прямое (табл. VII, фиг. 1, 3) 
или длинное косое, достигающее заднего конца 
срединного ребра (табл. VII, фиг. 4, 7). Лучше 
всего это нитевидное ребрышко заметно на юве-
нильных экз. (табл. VII, фиг. 9, 12, 15); у самок 
становится слабо различимым, а у самцов не вы-
ражено совсем. 

Возрастные изменения проявляются в  форме 
раковин ювенилий: чем экз. моложе, тем задний 
конец ниже, а очертания все более приближают-
ся к треугольным (табл. VII, фиг. 3, 6, 9, 12, 15). 
Скульптура в  онтогенезе почти не  изменяется, 
за  исключением спинного ребра: с  седловиной 
посередине у особей не старше A5–A6 (табл. VII, 
фиг. 15), “горбатого” в задней половине у особей 
не старше A3–A4 (табл. VII, фиг. 9, 12, 15) и вы-
прямляющегося на  стадиях A1–A2 (табл. VII, 
фиг. 3, 6).

С р а в н е н и е .  От  морфологически неотли-
чимого дочернего таксона N.  parva отличается 
большей длиной раковины при одинаковой вы-
соте: если у самок N. margaritae Д = 0.57–0.64 мм, 
то  у  самок N.  parva Д = 0.54–0.56  мм (ВПК 
у  N.  margaritae 0.30–0.37, у  N.  parva 0.30–0.35), 
и  бо́льшим соотношением Д/В: у  N.  margaritae 
1.62–1.94, а у N. parva 1.60–1.80.

От  наиболее похожего по  форме раковины 
и  расположению ребер N.  caesa caesa (Triebel, 
1951) (табл. VIII, фиг. 14), известного из  бата 
и келловея Германии, Англии, Парижского бас-
сейна, Польши и  Канады (Triebel, 1951, с.  96, 
табл. 48, фиг. 42–45; Lutze, 1960, с. 431, табл. 35, 
фиг. 7; Malz, 1962, табл.  24, фиг. 6e; Dépêche, 
1969, с.  271, табл.  3, фиг. 1, 2.; Ascoli, 1976, 
табл.  8, фиг. 1; Herngreen et al., 1983, табл.  3, 
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фиг. 6, 7; Bielecka et al., 1988, с.  170, табл.  66, 
фиг. 5; Whatley, Ballent, 2004, с. 100; Franz et al., 
2009, с.  145, табл.  5, фиг. 4; Wilkinson, Whatley, 
2009, табл.  7, фиг. 13, 14), отличается более 
изометричной (менее удлиненной) ракови-
ной, меньшими размерами (у N.  caesa caesa 
Д = 0.78–0.90 мм; Triebel, 1951, с. 98), нитевид-
ным косым ребрышком из высоких мурий, рас-
положенным между спинным и срединным ре-
брами в  задней трети вместо хорошо развитого 
ребра у сравниваемого вида, а также соединени-
ем спинного ребра со срединным на заднем кон-
це и брюшным на переднем конце. 

От  сходного по  скульптуре N.  caesa warei 
Whatley, Ballent et Armitage, 2001 (табл. VIII, 
фиг. 15) из  среднего келловея, зона Jason, Се-
верной Германии (Lutze, 1960, с.  431, табл.  36, 
фиг. 1) и  верхнего келловея, зона Athleta, Ок-
сфордских глин из  кирпичного завода Калвер-
та (Букингемшир, Англия) (Whatley et al., 2001, 
с.  152, табл.  4, фиг. 16–18, табл.  5, фиг. 1–3) 
отличается меньшими размерами (у самок 
N. caesa warei Д = 0.67–073 мм) и изометричной, 

овальной при виде сбоку раковиной (вместо 
удлиненно-прямоугольной у  N.  caesa warei), 
а  также хорошо развитым на  всем протяжении 
спинным ребром (сопряженным со  срединным 
и  брюшным ребрами) и  отсутствием короткого 
субгоризонтального ребра в  задней трети рако-
вины между срединным ребром и спинным кра-
ем (как у N. caesa warei).

От  похожего по  форме раковины, скульпту-
ре и размерам N. cuvillieri (Dépêche) (табл. VIII, 
фиг. 13) из среднего келловея Лотарингии (Па-
рижский бассейн) (Dépêche, 1969, с. 273, табл. 1, 
фиг. 8, 9) отличается хорошо развитым средин-
ным ребром, а также округлым и симметричным 
(менее скошенными в верхней части) передним 
концом и задним концом без резко выраженного 
уступа (более округлым). 

От сходного по количеству и взаиморасполо-
жению ребер N. rimosa (Dépêche, 1973) (рис. 2, а) 
из  терминального байоса и  бата Парижского 
бассейна, Южной Англии и Германии (Dépêche, 
1973, с.  218, табл.  1, фиг. 9–14; 1985, табл.  30, 
фиг. 2; Sheppard, 1981, с. 83, табл. 13, фиг. 2–5; 

Западная
Европа

(аммонитовые зоны
по Унифицированная,

2012)

Mariae Mariae
Lamberti Lamberti

Athleta Athleta
Coronatum Coronatum

Jason Jason

Calloviense Calloviense
Koenigi Koenigi

Herveyi

Discus

Orbis

Hodsoni

Morrisi

Subcontractus

Progracilis

Tenuiplicatus

Zigzag

Распространение новых Neurocythere и Terquemula
и их предполагаемых предков 

в Западной и Восточной Европе

Subpatruus
Elatmae
Infimum

Ishmae

Besnosovi

N. margaritae 
sp. nov.

T. pseudo-
flexicosta 
sp. nov.

(аммонитовые зоны по
Гуляев, 2015, 2019;

Киселев, 2022)

Восточно-
Европейская
платформа

N. parva

N.
margaritae

?
?

?

? ??

?

?

a

б

4
3
2
1

Ба
тс

ки
й

К
ел

ло
ве

йс
ки

й
Яр

ус

ни
ж

ни
й

ср
ед

ни
й

ве
рх

ни
й

ни
ж

ни
й

ср
ед

н.
ве

рх
н.

Т.
 fl

ex
ic

os
ta

 fl
ex

ic
os

ta Т.
 fl

ex
. l

ut
ze

i

Т.
 fl

ex
. 

la
by

rin
th

os
N

. c
ae

sa
 ss

p.
 A

N
. c

ae
sa

 ca
es

a

N
. c

ae
sa

 w
ar

ei

N
. c

uv
ill

ie
ri

N
. r

im
os

a

N
. b

es
sin

en
sis

N
. p

ar
va

 sp
. n

ov
.

П
од

ъя
ру

с

Окс. ниж.

О
ст

ра
ко

до
вы

е
ф

ил
оз

он
ы

 п
о

N
eu

ro
cy

th
er

e
(н

ас
т. 

ра
бо

та
)

Рис. 2. Распространение новых Neurocythere и Terquemula и их предполагаемых предков в Западной и Восточной Европе 
и их стратиграфическое значение. Обозначения: а – N. rimosa (Dépêche, 1973), экз. OS 9064, ЛС самки (Д = 0.54 мм) из ниж-
него бата, нижней фуллеровой земли Бата (Сомерсет, Англия) (Wilkinson, Whatley, 2009, табл. 2, фиг. 7); б – N. bessinensis 
(Dépêche, 1973) экз. OS 9061, ЛС самки (Д = 0.60 мм), местонахождение и возраст те же (Wilkinson, Whatley, 2009, табл. 2, 
фиг. 10). Подразделения зоны Subpatruus, биогоризонты (по: Гуляев, 2015): 1 – C. surensis, 2 – C. subpatruus, 3 – C. uzhovkensis, 
4 – Ch. saratovensis.
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Bate, 2009, табл. 2, фиг. 7–9; Wilkinson, Whatley, 
2009, табл. 2, фиг. 7; Franz et al., 2014, рис. 13, p), 
а также нижнего келловея, зона Calloviense Да-
гестана (Тесакова, Глинских, 2020, рис. 2; Глин-
ских, Тесакова, 2021, табл. 7, фиг. 9) отличается 
четко обособленными гребневидными брюш-
ными ребрами (у N. rimosa в брюшной части раз-
виты крупные ячейки в  два ряда, а  ребра лишь 
спереди и  сзади ячеек), отсутствием ромбовид-
ной фигуры на срединном ребре, симметричным 
и  округлым передним концом (у N.  rimosa он 
сильнее вытянут вперед и скошен сверху) и бо-
лее коротким задним концом.

От  похожего по  скульптуре N.  bessinensis 
(Dépêche, 1973) (рис. 2, б) из нижнего и среднего 
бата (зоны Zigzag–Morrisi) Англии и  Норман-
дии (Парижский бассейн) (Dépêche, 1973, с. 217, 
табл. 1, фиг. 3–8; 1985, табл. 30, фиг. 3; Wilkinson, 
Whatley, 2009, табл. 2, фиг. 10) отличается хорошо 
развитыми брюшными ребрами (у N. bessinensis 
на  брюшной стороне крупные ячейки), спин-
ным ребром, соединяющимся со  срединным 
(сзади), и  брюшным (спереди), наличием треу-
гольной фигуры в  месте соединения спинного 
и брюшного ребер, более коротким срединным 
ребром, а также симметричным и округлым пе-
редним концом (у N. bessinensis он вытянут впе-
ред сильнее и скошен сверху) и более коротким 
задним концом.

З а м е ч а н и я .  (1) Из  синонимики видно, 
что N.  margaritae регулярно сближали с  видо-
вой группой flexicosta из-за числа и  взаиморас-
положения ребер на  створке, но  не  учитывали 
форму ребер и  раковины. Первоначально вид 
N.  flexicosta с  валиковидными ребрами и  уд-
линенной округло-прямоугольной раковиной 
(табл. VIII, фиг. 17, 18) был отнесен Е.  Трибе-
лем к  роду Lophocythere Sylvester-Bradley, 1948 
(Triebel, 1951), что поддерживалось многими ав-
торами (Lutze, 1960; Brand, Fahrion, 1962; Malz, 
1962; Oertli, 1963; Wienholz, 1967; Пермякова, 
1975; Bielecka et al., 1988; Kaever et al., 1994). 
Позже из-за несоответствия гребневидным ре-
брам, характерным для Lophocythere, вид был 
перенесен Р.  Вотли в  состав нового подрода 
Neurocythere (Whatley, 1970), а потом и номина-
тивного рода (Whatley et al., 2001). Кроме того, 
N.  flexicosta определялся в  составе Crucicythere 
Malz, 1975 (Пяткова, Пермякова, 1978; Гераси-
мов и др., 1996) и Nophrecythere Gruendel, 1975 
(Tesakova, 2003)  – родов, сведенных в  синони-
мику к  Neurocythere (Whatley, Ballent, 2004). 
В  настоящий момент вид flexicosta считается 
принадлежащим роду Terquemula Błaszyk et 

Malz, 1965 (Dépêche, 1985; Whatley, Ballent, 2004; 
Franz et al., 2009; настоящая работа). 

Главными отличительными признаками ро-
дов Neurocythere и  Terquemula являются фор-
ма раковины и  ребер (гребневидных у  первого 
и  валиковидных у  второго) (Whatley, Ballent, 
2004, с.  84), поэтому вид margaritae отнесен 
нами к первому из них. Но его скульптура до та-
кой степени схожа со  скульптурой T.  flexicosta, 
что, возможно, N.  margaritae был генетически 
ближе к T. flexicosta, чем ко всем Neurocythere, 
с  которыми сделано его сравнение. Поэтому 
целесообразно сделать сравнение нового вида 
и с флексикостами тоже и обсудить возможность 
происхождения от них.

(2) От  похожего по  скульптуре (особенно 
по  числу и  расположению ребер) Terquemula 
flexicosta flexicosta (Triebel, 1951) (табл. VIII, фиг. 
17, 18) из верхнего бата – среднего келловея Гер-
мании (Triebel, 1951, с. 97, табл. 48, фиг. 46–48; 
Lutze, 1960, с.  428, табл.  35, фиг. 8, а–с; Malz, 
1962, табл.  24, фиг. 6, d; Brand, Fahrion, 1962, 
с. 149, табл. 21, фиг. 34; Kaever et al., 1976, c. 63, 
табл. 9, фиг. 7; Whatley, Ballent, 2004, с. 83; Franz 
et al., 2009, с. 149, табл. 5, фиг. 5), нижнего–верх-
него келловея Франции (Dépêche, 1985, табл. 6) 
и Польши (Bielecka et al., 1988, с. 171, табл. 67, 
фиг. 3) N.  margaritae отличается изометричной 
и  овальной, а  не  удлиненной округло-прямоу-
гольной раковиной самок, а также гребневидны-
ми, а  не  валиковидными ребрами, отсутствием 
на левой створке коротких косых ребер в  верх-
ней задней части створки и  меньшими разме-
рами (у T. flexicosta flexicosta Д = 0.78–0.90 мм; 
Triebel, 1951, с. 98).

От  T.  flexicosta labyrinthos (Whatley, Ballent et 
Armitage, 2001) (табл. VIII, фиг. 16) из  верхне-
го келловея, зона Athleta кирпичного карьера 
в  Калверте (Букингемшир, Англия) (Whatley et 
al., 2001, с.  154, табл.  5, фиг. 10–17), очень по-
хожего по  числу и  расположению ребер, новый 
вид отличается меньшими размерами (у самок 
T.  flexicosta labyrinthos Д = 0.64–0.69  мм), фор-
мой раковины (более короткой и овальной, с бо-
лее высоким ЗК), а также выпуклыми, а не гори-
зонтальными спинным и  брюшными ребрами, 
которые сходятся на переднем конце под углом 
с образованием треугольной фигуры из трех яче-
ек. Точно такими же особенностями формы ра-
ковины и скульптуры отличается от T. flexicosta 
lutzei (Whatley, 1970) из среднего келловея, зона 
Coronatum Шотландии, верхнего келловея, зоны 
Athleta и Lamberti Англии (Whatley, 1970, с. 341, 
табл.  12, фиг. 1–12), верхнего келловея, зона 
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Athleta Северной Германии (Brand, Fahrion, 
1962, с.  149, табл.  21, фиг. 41; Wienholz, 1967, 
табл.  5, фиг. 57) и  нижнего келловея Франции 
(Oertli, 1963, табл. 34, фиг. 1, 2, табл. 35, фиг. 1; 
Dépêche, 1985, табл. 32, фиг. 19), а также еще бо-
лее мелкими размерами: у самок T. flexicosta lutzei 
Д = 0.71–0.89 мм (Whatley et al., 2001, с. 156).

(3) Остракоды из  Днепровско-Донецкой 
впадины, отнесенные М.Н. Пермяковой к виду 
flexicosta, указывались ею из  отложений как 
нижнего, так и  среднего келловея. Это может 
означать только одно – раннекелловейские эк-
земпляры следует определять как N.  margaritae 
(сюда попадает экземпляр из: Пермякова, 
1975, табл.  1, фиг. 5, а,  б), а  среднекелловей-
ские – в отсутствие зонального членения – как 
N. margaritae-parva (или N. margaritae s.l.). К со-
жалению, стратиграфическая привязка экзем-
пляра, изображенного в: Пяткова, Пермякова 
(1978, табл.  62, фиг. 1, а–г) слишком расплыв-
чатая – “келловей”, к тому же его размер не ука-
зан, поэтому не ясно, к какому из новых видов 
его следует отнести.

Р а с п р о с т р а н е н и е .  Нижний и  нижняя 
часть среднего келловея, аммонитовые зоны 
Subpatruus (биогоризонт Ch. saratovensis)  – 
Jason, остракодовая зона Praeschuleridea wartae–
Pleurocythere kurskensis, Курская обл.; ниж-
ний-средний келловей Днепровско-Донецкой 
впадины. 

М а т е р и а л .  322 экз. (отдельные створки 
и целые раковины самок, самцов и ювенилей) хо-
рошей и прекрасной сохранности из отложений 
нижнего келловея (зона Subpatruus, биогоризонт 
Ch. saratovensis) Михайловского ГОКа и  ниж-
него–среднего келловея (остракодовая зона 
P. wartae–Pl. kurskensis) из скв. 7 Курской обл.

Neurocythere parva Tesakova, sp. nov.

Табл. VIII, фиг. 1–11 
Lophocythere flexicosta flexicosta: Пермякова, 1975, с. 108, 

табл. 1, фиг. 5, а, б (part.).
Crucicythere flexicosta: Пяткова, Пермякова, 1978, с. 146, 

табл. 62, фиг. 1, а–г (part.).
Nophrecythere flexicosta: Tesakova, 2003, с. 197, табл. 13, 

фиг. 13–16. 
Neurocythere flexicosta ssp. A: Тесакова и др., 2017, табл. 3, 

фиг. 14, 15; Tesakova, Shurupova, 2018, табл. 10, фиг. 7.

Н а з в а н и е  в и д а  parva лат.  – маленькая, 
небольшая. 

Г о л о т и п   –  МГУ, № MC-2-7, левая створка 
самки; Рязанская обл., разрез Михайловцемент; 
средний келловей, зона Coronatum, подзона 
и биогоризонт Grossouvrei (табл. VIII, фиг. 1).

О п и с а н и е .  Морфологически этот вид 
не отличается от N. margaritae sp. nov., поэтому 
см.  описание последнего. Но  следует уточнить, 
что экземпляры N. parva sp. nov. относятся к ка-
тегории среднего размера.

Внутренние признаки, такие как замок, му-
скульные отпечатки и  поровоканальная зона, 
такие же, как у N. margaritae sp. nov. (табл. VIII, 
фиг. 11).

Половой диморфизм на  изученном материале 
не выявлен.

Р а з м е р ы  в   м м :
Д ВПК ВЗК Д/В

голотип МГУ, № МС2-7 (самка) 0.56 0.35 0.21 1.60
экз. МГУ, № МС-2-3 (самка) 0.54 0.30 0.21 1.80
экз. МГУ, № МС-2-62 (самка) 0.55 0.35 0.18 1.57
экз. МГУ, № МС-2-4 (juv. А3-А4) 0.44 0.26 0.16 1.71
экз. МГУ, № МС-2-5 (juv. А5-А6) 0.40 0.24 0.12 1.67
экз. МГУ, № МС-2-60 (juv. А5-А6) 0.37 0.22 0.12 1.68
экз. МГУ, № МС-2-64 (juv. А3-А4) 0.44 0.24 0.13 1.83
экз. МГУ, № МС-2-6 (juv. А5-А6) 0.37 0.20 0.12 1.70
экз. МГУ, № МС-2-58 (juv. А5-А6) 0.35 0.20 0.11 1.80
экз. МГУ, № МС-2-63 (самка) 0.56 0.32 0.21 1.75

И з м е н ч и в о с т ь .  Длина самок нового вида 
варьирует в  пределах 0.54– 0.56  мм, отношение 
Д/В  = 1.60– 1.80. Изменчивость скульптуры 
у  взрослых самок такая  же, как у  N.  margaritae 
sp. nov. В онтогенезе спинное ребро характери-
зуется центральной седловиной на стадиях А5–
А6 (табл. VIII, фиг. 5, 6, 8, 9), “горбами” спере-
ди и сзади от нее на стадиях А3–А4 (табл. VIII, 
фиг.  4, 7) и  прямой средней частью начиная 
со стадий А1–А2. 

С р а в н е н и е .  Сравнение с  наиболее сход-
ным N. margaritae см. в его описании выше. 

Р а с п р о с т р а н е н и е .  Средний и  верхний 
келловей, зоны Coronatum–Lamberti, Рязанская 
обл.; средний келловей Днепровско-Донецкой 
впадины.

М а т е р и а л .  54 экз. хорошей и  прекрас-
ной сохранности самок и  ювенилей из  средне-
го и  верхнего келловея Рязанской обл.: 45 экз. 
из зоны Coronatum, семь экз. из зоны Athleta раз-
реза Михайловцемент; два экз. из зоны Lamberti 
разреза Змеинка. 

Род Terquemula Błaszyk et Malz, 1965
Terquemula pseudoflexicosta Tesakova, sp. nov. 

Табл. VIII, фиг. 12
Nophrecythere flexicosta: Tesakova, 2003, с. 197, табл. 13, 

фиг. 17. 
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Н а з в а н и е  в и д а  от ψευδής греч. – ложный 
и наиболее похожего вида T. flexicosta.

Г о л о т и п   – ПИН, № 4843/301, левая створ-
ка самца(?); Курская обл., разрез Михайлов-
ского ГОКа, обр. 95-5; нижний келлловей, зона 
Koenigi (табл. VIII, фиг. 12).

О п и с а н и е .  Раковина крупного разме-
ра, округло-прямоугольная с  боковой стороны, 
трапециевидная со спинной стороны, умеренно 
выпуклая. Наибольшая длина посередине высо-
ты, наибольшая высота в начале переднего кон-
ца, наибольшая толщина в заднебрюшной части 
створки. Спинной край прямой, в передний край 
переходит через небольшое замочное ушко, в за-
дний край – через слабозаметный уступ. Брюш-
ной край прямой, параллелен спинному, вогнут 
в  передней трети, плавно сопрягается с  перед-
ним и  задним краями. Передний конец высо-
кий, плавно закруглен, скошен сверху, слабо 
уплощен. Задний конец ниже переднего, округ-
ло-треугольный, симметричный, равномерно 
скошен сверху и снизу, вдоль края широко упло-
щен. На боковой поверхности створки развиты 
четыре длинных валиковидных продольных ре-
бра и короткое тонкое субвертикальное, парал-
лельное переднему краю. Спинное ребро – самое 
длинное  – протягивается вдоль спинного края 
(в этой своей части оно ундулирует, с  неболь-
шой седловиной), спереди отклоняется книзу 
и по диагонали пересекает передний конец, до-
стигая его края в точке ниже середины высоты. 
Срединное ребро  – самое короткое  – развито 
в двух задних третях створки и слабо ундулиру-
ет, достигает уплощенную часть заднего конца, 
но не пересекает его. Верхнее из двух брюшных 
ребер развито параллельно брюшному краю; 
на переднем конце соединяется со спинным ре-
бром под острым углом, а в месте их соединения 
обособляется крупная округлая ячейка; на про-
тивоположном конце пересекает его плоскую 
часть и  достигает заднего края ниже середины 
высоты. Ниже располагается второе брюшное 
ребро, в  задней половине несколько нависает 
над брюшным краем и  маскирует его; пересе-
кает оба конца и достигает переднего и заднего 
краев. На  брюшной поверхности есть несколь-
ко тонких продольных ребрышек, не  заметных 
при виде сбоку. В  верхней половине переднего 
конца развито тонкое поперечное ребро, беру-
щее начало от  крупного невысокого глазного 
пятна и утыкающееся в место соединения спин-
ного и  брюшного ребер. Вся межреберная по-
верхность, за исключением уплощенных частей 
обоих концов и  вдоль спинного края, покрыта 

крупными нерегулярными ячейками с тонкими 
низкими муриями, округлыми в сечении. 

Во  многих ячейках, в  т.ч. на  плоских частях 
обоих концов и  вдоль спинного края, развиты 
конули с некрупными ситовидными (?) порами 
на вершине.

Наблюдать замок, мускульные отпечатки 
и поровоканальную зону не удалось.

Р а з м е р ы ,  в   м м :
Д В Т

голотип ПИН, №   4843/301 0.74 0.41 0.35
С р а в н е н и е .  От наиболее сходного по чис-

лу, форме и  расположению ребер T.  flexicosta 
flexicosta (табл. VIII, фиг. 17, 18) отличается 
меньшими размерами (у T.  flexicosta flexicosta 
Д = 0.78–0.90  мм), сильнее скошенным сверху 
передним концом и более длинным задним кон-
цом, низким и слабо развитым передним замоч-
ным ушком, не  соединенными в  задней части 
спинным и  срединным ребром и  отсутствием 
на левой створке косых ребрышек между спин-
ным и срединным ребром в задней части.

От T. flexicosta lutzei и T. flexicosta labyrinthos 
отличается параллельными спинным и  брюш-
ным краями, не  конвергирующими к  заднему 
концу, более вытянутыми передним и  задним 
концами, отсутствием соединения спинного 
и  срединного ребер на  заднем конце, соедине-
нием на переднем конце спинного и брюшного 
ребер под острым углом (в отличие от плавного 
сопряжения у сравниваемых подвидов) и отсут-
ствием вертикальных нитевидных ребрышек 
между спинным и  срединным, а  также средин-
ным и  брюшным ребрами; кроме того, допол-
нительно отличается от  T.  flexicosta labyrinthos 
(Д = 0.60–0.69 мм) более крупными размерами. 

З а м е ч а н и я .  От наиболее похожего по уд-
линенной раковине и  размерам, свойствен-
ным самцам Neurocythere margaritae sp. nov. 
(табл. VII, фиг. 10, 13), и расположению у этого 
вида ребер отличается более длинным и симме-
тричным задним концом, равномерно скошен-
ным как сверху, так и  снизу; несимметричным 
передним концом, скошенным сверху; несопря-
женными на  заднем конце спинным и  средин-
ным ребрами (отсутствует округлая открытая 
петля в задней трети створки); валиковидными, 
а не гребневидными ребрами и низкими мурия-
ми (слабо выраженными ячейками).

По  характерным особенностям скульпту-
ры этот экземпляр нельзя отнести ни  к  одно-
му известному виду, но  недостаток материала 
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не  позволяет достоверно определить пол опи-
санного экз. По крупным размерам экземпляра, 
сходным с таковыми самцов N. margaritae, автор 
предполагает, что створка, скорее всего, самца, 
но полной уверенности в этом нет.

М а т е р и а л .  Голотип.

РОДСТВЕННЫЕ СВЯЗИ И ЭВОЛЮЦИЯ 
ОБСУЖДАЕМЫХ ТАКСОНОВ

Эволюционные связи новых видов 
Neurocythere margaritae, N.  parva и  Terquemula 
pseudoflexicosta с наиболее похожими из Запад-
ной Европы не вполне ясны (рис. 2). Признаки, 
по  которым происходило их сравнение и  ко-
торые доступны для эволюционного анализа 
по  фотографиям из  литературы  – это размеры 
и  форма раковины, а  также число и  взаимное 
расположение ребер на  створке и  микроскуль-
птура. Другие особенности, такие как строение 
замка (особенно срединного элемента), форма 
мускульных отпечатков (особенно мандибу-
лярного и  антеннального) и  поровоканальная 
зона с радиальными каналами не сравнивались 
в силу недостаточной их характеристики в лите-
ратуре (Triebel, 1951, с. 97; Dépêche, 1969, с. 272; 
1973, с. 217, 218). Следует подчеркнуть, что фор-
ма раковины и ребер у видов margaritae и parva 
как у  Neurocythere, в  то  время как число и  со-
отношение ребер  – как у  Terquemula flexicosta. 
К  тому  же, в  литературе нет сведений об  онто-
генезах видов (и соответствующих подвидов) 
T.  flexicosta, N.  caesa, N.  cuvillieri, N.  rimosa 
и N. bessinensis, которые могли бы быть сравне-
ны с таковыми N. margaritae и N. parva. 

Реконструкция филогенетической ли-
нии T.  flexicosta flexicosta (Д  =  0.78–0.90  мм)  → 
→  T.  flexicosta lutzei (Д = 0.71–0.89  мм) → 
→  T.  flexicosta labyrinthos (0.60–0.69  мм) осно-
вана на  морфологическом сходстве подвидов 
и  стратиграфическом положении и  не  вызы-
вает сомнений, как и  короткие родословные 
N. caesa caesa (Д = 0.78–0.90 мм) → N. caesa warei 
(Д = 0.67–0.73 мм) и N. caesa caesa → N. caesa subsp. 
A Wilkinson et Whatley, 2009 (рис. 2). Здесь еще раз 
надо упомянуть, что различия между T. flexicosta 
lutzei и T. flexicosta labyrinthos, обладающими со-
вершенно идентичными по форме, пропорциям 
и  орнаментации раковинами, состоят только 
в их размерах (Whatley et al., 2001, с. 156). Умень-
шение размерности экземпляров вида-потомка 
при сохранении морфологии вида-предка ха-
рактерно для эволюции таксона путем геронто-
морфоза с  минификацией (по: Киселев, 2023). 

Аналогичная картина наблюдается в  развитии 
английских Neurocythere. Среди экземпляров 
N. caesa из верхнего келловея и нижнего оксфор-
да Англии было выявлено различие в  размерах 
и небольшие вариации в микроскульптуре. Так, 
остракоды из  зон Athleta и  Lamberti характери-
зовались бóльшими размерами и  были отнесе-
ны к подвиду N. caesa caesa (Triebel) (Wilkinson, 
Whatley, 2009, табл. 7, фиг. 13, 14). Более мелкие 
остракоды из  зон Athleta–Cordatum, частично 
сосуществовавшие с  номинативным подвидом, 
были выделены в  новый подвид N.  caesa subsp. 
A (Wilkinson, Whatley, 2009, табл. 7, фиг. 15, 16) 
и дополнительно отличались от предкового так-
сона менее параллельными сторонами, конвер-
гирующими к  заднему концу, и  более тонкими 
муриями межреберных ячеек (что характерно 
для ювенилей предпоследних стадий). Это тоже 
эволюция, шедшая по  пути геронтоморфоза 
с минификацией. 

Происхождение N.  cuvillieri не  столь оче-
видно. Распространение в  среднем келловее 
Лотарингии (Парижский бассейн) геогра-
фически объединяет его с  похожими видами 
N. rimosa (рис. 2, а) (терминальный байос и бат) 
и N. bessinensis (рис. 2, б) (нижний–средний бат). 
Ареалы последних шире  – Нормандия, Юж-
ная Англия, а для N. rimosa еще и Дагестан, где 
встречен в  нижнем келловее (зона Calloviense). 
Это сокращает стратиграфический разрыв меж-
ду ним и N. cuvillieri, но в Парижском бассейне 
N. rimosa не встречался выше верхнего бата. Од-
нако морфологически N. cuvillieri больше похож 
на  N.  bessinensis, временной разрыв с  которым 
очень значительный (верхний бат и нижний кел-
ловей). Все это создает трудности для выведения 
N. cuvillieri напрямую, как от наиболее похожего 
N. bessinensis, так и наиболее близкого по време-
ни N. rimosa, и заставляет предположить между 
ними некое промежуточное звено. Но с тем же 
успехом N. cuvillieri мог произойти и от N. caesa 
caesa  – нет стратиграфического противоречия 
и налицо морфологическое сходство. Таким об-
разом, сделать твердый выбор между предковы-
ми для него видами (пока не  будут изучены их 
онтогенезы) нельзя.

Аналогично возникла проблема с  предка-
ми для N.  margaritae sp. nov. и  N.  parva sp. nov. 
Во-первых, следует прояснить таксономиче-
ский вес таких признаков, как форма ракови-
ны и ребер, а  также число и взаиморасположе-
ние ребер. В зависимости от того, какой из них 
и  как именно развивался в  онтогенезе предпо-
лагаемых предтеч (T. flexicosta flexicosta, N. caesa 
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caesa, N.  rimosa или N.  bessinensis), возможно, 
удалось  бы определиться с  предковой группой. 
Во-вторых, очень помогло бы знание эволюци-
онных трендов и  гетерохроний в  обсуждаемых 
родословных. Но  для этого требуется изучить 
онтогенезы всех перечисленных видов и подви-
дов, которые, к сожалению, отсутствуют в мате-
риале автора (т.к. они не  прошли в  Восточную 
Европу, в т.ч. в акватории Среднерусского моря 
и Днепровско-Донецкой впадины).

Точно так же нет полной ясности с предками 
T. pseudoflexicosta sp. nov. Морфологически этот 
вид наиболее и  равно близок как к  T.  flexicosta 
flexicosta, так и  к  N.  caesa caesa (табл. VIII, 
фиг. 14, 17). Отсутствие достаточного количества 
собственного материала, в т.ч. ювенилий нового 
вида, и  невозможность проследить онтогенезы 
у  двух последних препятствуют решению этого 
вопроса.

В  настоящей статье можно сказать толь-
ко следующее. В  трех коротких филолини-
ях: N. margaritae → N. parva, T. flexicosta lutzei → 
T. flexicosta labyrinthos и N. caesa caesa → N. caesa 
subsp. A эволюции подверглись в основном раз-
меры (дочерние таксоны мельче). Этот путь 
можно отнести к геронтоморфозу с минифика-
цией (по: Киселев, 2023).

Обоснование филолинии N.  margaritae → 
→  N.  parva, в  принципе, позволяет выделить 
новые одноименные филозоны: первую в  ниж-
нем–среднем келловее, зоны Subpatruus–Jason, 
вторую в  среднем–верхнем келловее, зоны 
Coronatum–Lamberti; обе распространены 
в  Центральной России и  Днепровско-Донец-
кой впадине. Типовым разрезом для филозоны 
N.  margaritae предлагается разрез Михайлов-
ского ГОКа в  Курской обл., а  для филозоны 
N. parva – Михайловцемент в Рязанской обл.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Из  келловея Восточной Европы ревизованы 

виды, которые фигурировали в  литературе как 
Neurocythere flexicosta, N.  flexicosta flexicosta, 
N. flexicosta “ovata” и N. flexicosta ssp. A. Они рас-
пались на три новых вида: N. margaritae sp. nov., 
N. parva sp. nov. и Terquemula pseudoflexicosta sp. 
nov., которые обоснованы и описаны в настоя-
щей статье.

Виды Neurocythere margaritae и  N.  parva со-
ставляют единую филолинию, развивавшуюся 
по пути геронтоморфоза с минификацией. Те же 
эволюционные тенденции прослежены в  ли-
ниях Neurocythere caesa caesa → N.  caesa subsp. 

A и  Terquemula flexicosta lutzei → T.  flexicosta 
labyrinthos.

Выявить предков для новых таксонов не уда-
лось. Предположительно ими могли быть виды 
N.  caesa caesa, N.  rimosa, N.  bessinensis или 
T. flexicosta flexicosta (рис. 2).

Виды N.  margaritae и  N.  parva предложе-
ны индексами новых одноименных филозон. 
Первая для нижнего–среднего келловея (зоны 
Subpatruus–Jason), вторая для среднего–верх-
него келловея (зоны Coronatum–Lamberti); обе 
в  пределах Восточной Европы (Центральная 
Россия и  Днепровско-Донецкая впадина). Вид 
T. pseudoflexicosta sp. nov. распространен в ниж-
нем келловее (зона Koenigi) Курской обл.
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О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  V I I
Все изображенные экземпляры происходят из скв. 7, Курская обл. (Tesakova, 2013, рис. 6): экз. на фиг. 1, 5, 
7, 9–11 – с гл. 135 м; 2, 3 – с гл. 128 м; 4, 8, 12–15 – с гл. 136 м; 6 – с гл. 127 м; нижний келловей, остракодо-
вая зона Wartae–Kurskensis. Принятые сокращения для табл. VII и VIII: ЦР – целая раковина, ПС – правая 
створка, ЛС – левая створка, juv. – ювенильная особь.
Фиг. 1–15. Neurocythere margaritae sp. nov.: 1  – голотип МГУ, №  300-Ku-1-97, ЛС самки; 2  – экз. МГУ, 
№ 300-Kusk-149, ПС самки; 3 – экз. МГУ, № 300-Kusk-150, ЛС juv. A1-A2 (из: Tesakova, 2013, табл. 6, фиг. 7, 
где определена как самка N. flexicosta ssp. A); 4 – экз. МГУ, № 300-Ku-2-27, ЛС самки; 5 – экз. МГУ, № 300-
Ku-1-100, ПС самки; 6 – экз. МГУ, № 300-Kusk-147, ПС juv. A1-A2; 7 – экз. МГУ, № 300-Ku-1-96, ЛС самки; 
8 – экз. МГУ, № 300-Ku-2-30, ЛС самки; 9 – экз. МГУ, № 300-Ku-1-108, ЛС juv.; 10 – экз. МГУ, № 300-Ku-
1-103, ЛС самца; 11 – экз. МГУ, № 300-Ku-1-104, ПС самца; 12 – экз. МГУ, № 300-Ku-2-28, ЛС juv. A3-A4; 
13 – экз. МГУ, № 300-Ku-2-29, ЛС самца; 14 – экз. МГУ, № 300-Ku-2-31, ПС самца; 15 – экз. МГУ, № 300-
Ku-2-18, ПС juv. A5-A6. Длина масштабной линейки 100 мкм.
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О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  V I I I
Экземпляры на  фиг. 1–10 происходят из  разреза Михайловцемент, Рязанская обл. (Тесакова и  др., 2017, 
рис. 3): экз. на фиг. 1, 2, 4, 5, 8 из обр. 8; экз. на фиг. 3, 6, 7, 9, 10 из обр. 9; все экз. из верхнего келловея, зона 
Athleta, подзона Phaeinum. Экз. фиг. 1 и 2 из: Тесакова и др. (2017, табл. 3, фиг. 14, 15), где они определены 
как Neurocythere flexicosta (Triebel) ssp. A.
Фиг. 1–11. Neurocythere parva sp. nov.: 1 – голотип МГУ, № МС-2-7, ЛС самки; 2 – экз. МГУ, № МС-2-3, 
ПС самки; 3 – экз. МГУ, № МС-2-62, ЛС самки; 4 – экз. МГУ, № МС-2-4, ЛС juv. А3-А4; 5 – экз. МГУ, 
№ МС-2-5, ЛС juv. А5-А6; 6 – экз. МГУ, № МС-2-60, ЛС juv. А5-А6; 7 – экз. МГУ, № МС-2-64, ПС juv. 
А3-А4; 8 – экз. МГУ, № МС-2-6, ПС juv. А5-А6; 9 – экз. МГУ, № МС-2-58, ПС juv. А5-А6; 10 – экз. МГУ, 
№ МС-2-63, ПС самки; 11 – экз. ПИН, № 4843/265, ЛС самки изнутри (Д–0.65 мм, В–0.34 мм, Т–0.30 мм); 
разрез Михайловцемент, обр. 94-22; средний келловей, зона Coronatum (из: Tesakova, 2003, табл. 13, фиг. 13, 
где определен как Nophrecythere flexicosta).
Фиг. 12. Terquemula pseudoflexicosta sp. nov., голотип ПИН, №  4843/301, ЛС (Д–0.74  мм, В–0.41  мм, 
Т–0.35  мм); разрез Михайловского ГОК, обр. 95-5; нижний келловей, зона Koenigi (из: Tesakova, 2003, 
табл. 13, фиг. 17, где он определен как Nophrecythere flexicosta).
Фиг. 13. Neurocythere cuvillieri (Dépêche, 1969), экз. FDO-14, ЛС самки из Лотарингии (Парижский бассейн), 
скв. Чонвилль – 1, гл.  314 м; средний келловей (из: Depeche, 1969, табл.  1, фиг. 8, где он определен как 
Lophocythere cuvillieri). 
Фиг. 14. Neurocythere caesa caesa (Triebel, 1951), голотип Xe 1799, ЛС самки из скв. Фурберг 148 (Северная 
Германия), гл.  363-367 м; нижний келловей (из: Triebel, 1951, табл.  48, фиг. 42–43, где он определен как 
Lophocythere caesa). 
Фиг. 15. Neurocythere caesa warei Whatley, Ballent et Armitage, 2001, голотип OS 15837, ЛС самки (Д = 0.70, 
В = 0.39) из Оксфордских глин кирпичного карьера Калверта (Букингемшир, Англия); верхний келловей, 
зона Athleta (из: Whatley et al., 2001, табл. 4, фиг. 16).
Фиг. 16. Terquemula flexicosta labyrinthos Whatley, Ballent et Armitage, 2001, голотип OS 15844, ЛС самки 
(Д = 0.64, В = 0.37); местонахождение и возраст те же (из: Whatley et al., 2001, табл. 5, фиг. 10).
Фиг. 17, 18. Terquemula flexicosta flexicosta (Triebel, 1951) из  нижнего келловея Северной Германии (из: 
Triebel, 1951, табл. 48, фиг. 46, 47, где они определены как Lophocythere flexicosta): 17 – паратип Xe 1807, ЛС 
самки, разрез Догероде близ Эхте (Dögerode bei Echte); 18 – голотип Xe 1806, ЦР самки справа, скв. Фурберг 
148, гл. 380–384 м.
Изображения на фиг. 1–10 приведены к одному масштабу, длина масштабной линейки 100 мкм. Размеры 
экз. на фиг. 11, 12, 15, 16 набраны в скобках. Размеры экз. на фиг. 13, 14, 17, 18 см. на таблицах в процитиро-
ванных публикациях.

New Neurocythere and Terquemula (Ostracoda, Crustacea) from the Callovian of the 
Russian Plate

Е. М. Tesakova1, 2

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

The new species Neurocythere margaritae, N.  parva, and Terquemula pseudoflexicosta from Callovian of the 
Russian Plate are described. The first two form a stratigraphic sequence with N. margaritae occurring in the 
lower and middle Callovian in the Subpatruus – Jason zones and N. parva in the middle and upper Callovian, 
Coronatum – Lamberti zones. The morphology of both species is identical, but their sizes are different, which 
allows us to distinguish these taxa and prove their genetic relationship. The daughter N. parva originated from 
N. margaritae by gerontomorphosis with minification. The fact that the new species belong to a single lineage 
allows to establish new homonymous lineage zones for the lower-middle and middle-upper Callovian of the 
Russian Plate. The species T. pseudoflexicosta is known from the lower Callovian, Koenigi Zone.

Keywords: new species, evolution, gerontomorphosis, minification, new lineage zones, Middle Jurassic
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Из верхнепермского (северодвинский ярус) местонахождения Вязовка (Оренбургская обл., Россия) 
по переднему крылу описан новый вид ручейника: Cladochorista uralica sp. nov. из семейства Clado-
choristidae. Обсуждаются стратиграфическое распространение семейства Cladochoristidae и состав на-
секомых в ориктоценозах точек 3 и 25 местонахождения Вязовка.

Ключевые слова: Insecta, Trichoptera, верхняя пермь, Оренбургская область, новый таксон

DOI: 10.31857/S0031031X25010074, EDN: CQEZFA
Небольшое вымершее семейство Cladochoris-

tidae Riek, 1953 в палеонтологической летописи 
упоминается впервые в поздней перми Австра-
лии в Новом Южном Уэльсе как род Cladocho-
rista Tillyard, 1926 в составе отряда Mecoptera 
(Tillyard, 1926). В отряд Trichoptera они были пе-
ренесены только в 1953 г. Э. Риком (Riek, 1953), 
после того, как в жилковании передних крыльев 
была обнаружена анальная петля – типичный для 
ручейников признак. Предковой группой кладо-
хористид, по мнению В.Г. Новокшонова (1992, 
1997), скорее всего, могли быть представители 
древнего семейства ручейников Protomeropidae 
Tillyard, 1926 из подотряда Protomeropina. Всего 
к настоящему времени из перми известно четы-
ре валидных вида кладохористид, в т.ч. новый 
вид, описываемый в данной работе. Из средне-
го и верхнего триаса известно также четыре вида 
этого семейства (табл. 1).

Находки кладохористид в перми и триасе 
редки, большинство видов представлено еди-
ничными отпечатками передних крыльев (Су-
качева, Синиченкова, 2023); лишь в некоторых 
случаях они относительно многочисленны, 
как, например, в австралийском верхнетриасо-
вом местонахождении Маунт Кросби (угленос-
ный бассейн Ипсвич, Квинсленд), где типовая 

серия Cladochoristella bryani Riek, 1955 составля-
ет 38 экз. (Riek, 1955). Отсутствие преимагиналь-
ных стадий пермских и триасовых ручейников 
при обилии находок имаго в некоторых место-
нахождениях, скорее всего, указывает на их раз-
витие на суше, или, возможно, во влажных око-
ловодных субстратах, как это предполагается, 
например, для ранних двукрылых (Lukashevich, 
2023), что затрудняло их попадание в захороне-
ния. Сходная картина отсутствия личинок при 
наличии разнообразных имаго наблюдается и 
среди пермских стрекоз (Притыкина, 1989). По-
явившись в перми, кладохористиды преодолели 
пермо-триасовую границу и дожили до конца 
триаса (Sukatsheva, Aristov, 2013); лишь недавно 
из нижнего мела было описано два вида ручей-
ников, которые, возможно, являются последни-
ми реликтовыми представителями этого семей-
ства (Melnitsky et al., 2020).

Настоящая статья посвящена описанию 
крыла нового вида, Cladochorista uralica sp. 
nov., из верхнепермского местонахождения 
Вязовка (Оренбургская обл., 50 км восточнее 
г. Оренбург). Разрез Вязовского оврага – один 
из ключевых разрезов пермо–триасовых кон-
тинентальных отложений в Южном Приура-
лье, содержащий последовательность богатых, 

mailto:lab@palaeoentomolog.ru
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но еще практически не изученных позднеперм-
ских энтомокомплексов в интервале от середи-
ны северодвинского яруса до нижней границы 
триаса. Остатки насекомых приурочены к не-
большим линзам озерного генезиса, неравно-
мерно распределенным в разрезе. Подробное 
описание разреза с привязкой слоев с насеко-
мыми выполнено в 2021 г. А.В. Гоманьковым и 
А.С. Фелькер и готовится к публикации. Ручей-
ники найдены только в двух точках, получивших 
номера 3 и 25 (табл. 2). Точка 3 представляет 
собой выходы сероцветных и красноцветных 
пород вязовской свиты (северодвинский ярус) 
в правом борту оврага, примерно в 2.6 км к с.-в. 
от Вязовского родника (2.8 км по азимуту с.-в. 
от трассы “М-5”). Насекомые найдены в верх-
ней части слоя голубовато-серых алевролитов 
(слои  3  и  4). Всего в этой точке собрано около 
100 экз. ископаемых насекомых, принадле-
жащих девяти отрядам, в т.ч. один экземпляр 
C. uralica sp. nov. Еще один экземпляр Trichop-
tera (ПИН, № 5516/114) найден в точке 25. Точ-
ка 25 представляет собой высокое обнажение 
красноцветных пород, относящихся к кульчу-
мовской свите (вятский ярус), в правом борту 
Вязовского оврага в 330 м к север-северо-вос-
току от Вязовского родника (570  м по азимуту 
с.-с.-в. от трассы “М-5”) (соответствует место-
нахождению позвоночных Вязовка-1: Tverdokh-
lebov et al., 2015). Остатки насекомых найдены 

в сероцветной линзе, сложенной песчаниками, 
алевролитами и аргиллитами. Всего в этой точке 
собрано 186  экз. ископаемых насекомых, при-
надлежащих 14 отрядам (табл. 2). На отпечатке 
из точки 25 (табл. IX, фиг. 3) сохранилась непол-
ная система M, жилки CuA, CuP и частично A1. 
Плохая сохранность фрагмента крыла не дает 
возможности определить его точнее, чем при-
надлежность к семейству Cladochoristidae. Кро-
ме того, из точки 25 имеется еще один фрагмент 
крыла очень плохой сохранности, возможно, 
принадлежавшего ручейнику.

Из отложений Вязовского оврага ранее были 
описаны по изолированным крыльям стрекоза 
семейства Kennedyidae (Felker, 2020) (Вязовка-1) 
и два вида скорпионниц семейства Permotany-
deridae Riek, 1953 (Вязовка-1 и -25) (Bashkuev, 
2022). Полноценное описание и сравнительная 
характеристика комплексов насекомых Вязовки 
будут опубликованы позднее.

Описываемый в этой работе материал пред-
ставлен типичными для конца палеозоя – начала 
мезозоя формами семейства Cladochoristidae, от-
личаясь лишь на видовом уровне. Среди кладохо-
ристид известны виды, на передних крыльях ко-
торых имеется SC, как с относительно большим 
числом ветвей (шесть-семь), так и со сравни-
тельно малым (четыре-пять). Возможно, эволю-
ция именно таких форм с сокращенным числом 

Таблица 1. Геологическое и географическое распространение ручейников семейства Cladochoristidae Riek, 1953

Род Вид Возраст Местонахождение

Cladochorista 
Tillyard, 1926

C. belmontensis Tillyard, 1926 Верхняя пермь, 
чансинский ярус*

Бельмонт, Новый Южный Уэльс, 
АвстралияС. sp.: Riek,1953

C. issadica Sukatsheva et Aristov, 
2013 Верхняя пермь, 

северодвинский ярус

Исады, Вологодская обл., Россия

С. uralica sp. nov. Вязовка-3, Оренбургская обл., 
Россия

C. sp.: Van Dijk, Geertsema, 1999 Верхняя пермь Р. Муи, пров. Квазулу- Натал, ЮАР
C. multivenosa Sukatsheva, 1973 Средний–верхний триас, 

ладин-карний, 
мадыгенская свита

Джайляучо, Ошская обл., КиргизияC. curta Sukatsheva et Sinitshen-
kova, 2023

Cladochoristella 
Riek, 1955

C. bryani Riek, 1955 Верхний триас, норий Ипсвич, Маунт Кросби, Квинсленд, 
Австралия

C. ryzhkovae Sukatsheva et 
Aristov, 2013

Верхняя пермь, вятский 
ярус

Балымотиха, Владимирская обл., 
Россия

C. sola Sukatsheva et Sinitshenko-
va, 2023

Средний–верхний триас, 
ладин-карний, 
мадыгенская свита

Джайляучо, Ошская обл., Киргизия

Meloclada Melnitsky 
et Ivanov, 2020

M. diuturna Melnitsky et Ivanov, 
2020

Низы нижнего мела Хасурты, Бурятия, Россия
M. frequentatoria Melnitsky et 
Ivanov, 2020

* Соответствует нижневятскому подъярусу Общей стратиграфической шкалы (Arefiev et al., 2015).
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ветвей SC могла привести уже в конце палеозоя и 
в начале мезозоя к появлению новых семейств ру-
чейников, т.к. остальные систематические при-
знаки на передних крыльях кладохористид (чис-
ло и характер развилков, форма анальной петли) 
практически неотличимы от таковых у прими-
тивных современных семейств ручейников (Су-
качева, 1982). Очень интересно, что в нижнеме-
ловом местонахождении Хасурты найден новый 
род Meloclada Melnitsky et Ivanov, 2020 (Cladocho-
ristidae) с двумя видами: M. diuturna Melnitsky et 
Ivanov, 2020 и M. frequentatoria Melnitsky et Ivanov, 
2020. На отпечатке второго вида хорошо сохра-
нился половой аппарат самки, очень сходный с 
таковым современных Rhyacophilidae, Hydrobio-
sidae, Glossosomatidae и Philopotamidae, что мо-
жет говорить о близости кладохористид с этими 
семействами (Melnitsky et al., 2020).

Находки кладохористид из местонахождения 
Вязовка-3 (северодвинский ярус верхней перми) 
– одни из самых древних, наряду с кладохори-
стидами из верхнепермского местонахождения 
Исады (Sukatsheva, Aristov, 2013).

Материал, описанный в данной статье, со-
бран экспедициями Палеонтологического ин-
та им. А.А Борисяка РАН (ПИН РАН) в 2013–
2021  гг. и хранится в коллекции лаб. артропод 
ПИН РАН. Микрофотографии отпечатков сде-
ланы на сканирующем электронном микроско-
пе Tescan Vega-III XMU в ПИН РАН.

Авторы искренне благодарны В.Д. Ивано-
ву (СПбГУ, С.-Петербург), А.С. Башкуеву и 

А.П. Расницыну за ценные замечания и консуль-
тации, а также А.С. Фелькер за сведения о геоло-
гии местонахождения Вязовка (ПИН РАН).

О Т Р Я Д  TRICHOPTERA 

ПОДОТРЯД PROTOMEROPINA 
СЕМЕЙСТВО CLADOCHORISTIDAE RIEK, 1953

Род Cladochorista Tillyard, 1926
Cladochorista uralica Sukatsheva et Sinitshenkova, sp. nov.

Табл. IX, фиг. 1, 2

Н а з в а н и е  в и д а  – от Урала.
Г о л о т и п  – ПИН, № 5516/201, прямой и об-

ратный отпечатки почти целого переднего кры-
ла; Оренбургская обл., окрестности д. Вязовка, 
местонахождение Вязовка-3; верхняя пермь, се-
веродвинский ярус, вязовская свита.

О п и с а н и е  (рис. 1). Крыло довольно ши-
рокое, длина превышает ширину в 2.6 раза, наи-
большая ширина крыла на уровне впадения CuA2 
в задний край крыла. Передний край крыла слег-
ка выпуклый, вершинная часть закругленная. SC 
короткая, с восемью косыми ветвями и неболь-
шим концевым слабо загнутым развилком; окан-
чивается в конце третьей четверти длины крыла. 
Костальное и субкостальное поля в основании 
почти одинаковой ширины, в разной степени 
сужаются к вершине крыла. R довольно длин-
ный, с коротким концевым развилком, впадает 
в край крыла в самом начале четвертой четверти 
длины крыла. Имеется короткая прямая попе-
речная жилка sc1–r на уровне начала развилка 
SC. RS четырехветвистый, его ствол в 2.1 раза 
длиннее ствола RS1+2 и немного длиннее ствола 
RS3+4. Ствол развилка F1 в 1.2 раза короче ствола 
развилка F2. M трехветвистая: M1+2 с коротким 
развилком, M3+4 простая. Ячеи DC, MC и TC 
открытые. Развилок на CuA довольно длинный, 

Таблица 2. Состав и количество ископаемых насеко-
мых в местонахождениях Вязовка-3 и Вязовка-25.

Отряд Вязовка-3 Вязовка-25
Ephemeroptera 6
Blattodea 5 15
Caloneurodea 5
Orthoptera 2 8
Phasmatoptera 1
Gryllones inc. sed. 6
Plecoptera 4 7
Homoptera 1 31
Lophioneuridae (?) 1
Psocoptera (?) 1 2
Coleoptera 1 2
Neuroptera 66 20
Mecoptera 3 33
Trichoptera 1 2
inc. sed. 19 47
Всего 103 186

SCRRS1+2

RS3+4

M1+2

M3+4

CuA CuP

M5

sc-r

sc1-r
C

F2

F1

Рис. 1. Cladochorista uralica sp. nov., голотип ПИН, 
№ 5516/201, переднее крыло; Оренбургская обл., местона-
хождение Вязовка-3; верхняя пермь, северодвинский ярус. 
Длина масштабной линейки 1 мм.
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начинается несколько дистальнее середины дли-
ны крыла. CuP простая, Y-образная жилка (M5) с 
неравными плечами. Анальная область сохрани-
лась плохо, окраска крыла отсутствует.

Р а з м е р ы  в  м м : длина переднего крыла 
5.5, ширина 2.2.

С р а в н е н и е . Новый вид отличается от ти-
пового вида C. belmontensis Tillyard, 1926 и всех 
других известных видов рода Cladochorista тре-
хветвистой M, задняя ветвь которой соответству-
ет M3+4. У других видов M с четырьмя ветвями.

М а т е р и а л . Голотип.
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A New Caddisfly Species Cladochorista uralica sp. nov.  
(Insecta, Trichoptera: Cladochoristidae) from the Upper Permian of Vyazovka, 

Orenburg Region, Russia 
I. D. Sukatsheva1, N. D. Sinitshenkova1

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

A new species of caddisfly, Cladochorista uralica sp. nov. (Cladochoristidae), is described based on the forewing 
from the Upper Permian locality Vyazovka-3 (Orenburg region, Russia). The stratigraphic and geographical 
distribution of the family Cladochoristidae is updated, and a brief overview of the insect composition at fossil 
localities 3 and 25 of the Vyazovka Ravine section is provided.

Keywords: Insecta, caddisflies, Trichoptera, Upper Permian, Orenburg Region, new taxa
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ВВЕДЕНИЕ
Верхний девон северных окраин Кузнецкого 

бассейна представлен карбонатными и  терри-
генно-карбонатными отложениями, которые 
вскрыты в карьерах и естественных обнажениях 
по берегам рек Томь и Яя и их притоков (Тыж-
нов, 1931; Ротай, Тыжнов, 1940; Карцева, Цир-
лина, 1956; Ржонсницкая, 1968, 1973; Типовые 
разрезы …, 1992; Yolkin et al., 1997, 2000; Леген-
да …, 1999; Ключевые разрезы …, 2004; Middle-
Upper…, 2011; Yazikov et al., 2011; и  др.). Эти 
отложения содержат многочисленные остатки 
бентосной и пелагической фауны, характеризую-
щие франский и фаменский интервалы. Резуль-
таты их изучения были положены в основу раз-
работки унифицированных стратиграфических 
схем девона западной части Алтае-Саянской 
складчатой области (АССО) (Решения …, 1959, 
1982). Основной группой для характеристики, 
а также внутри- и межрегиональной корреляции 
местных подразделений долгое время являлись 
брахиоподы. На  основе изучения их ассоциа-
ций была разработана зональная шкала, которая 
является актуальной до сих пор (Тыжнов, 1931; 
Халфин, 1933; Ржонсницкая, 1952, 1968, 1973; 
и др.). В последние десятилетия проводятся ра-
боты по  уточнению стратиграфической после-
довательности девонских отложений Западной 
Сибири и разработки нового варианта. В данном 
случае конодонты играют существенную роль 

при проведении корреляции региональных под-
разделений со  стандартной стратиграфической 
шкалой. Это объясняется тем, что детальная ко-
нодонтовая зональная шкала является основой 
для характеристики ярусов девонской системы, 
а ее зональные виды-индексы выбраны для обо-
снования нижних границ ярусов (Ziegler, 1962; 
Ziegler, Sandberg, 1990; Becker et al., 2012, 2020; 
Spalletta et al., 2017; и др.).

Для биостратиграфического расчленения 
верхнедевонских отложений северных окраин 
Кузнецкого бассейна и  их корреляции с  меж-
дународной шкалой были изучены конодон-
ты. Наиболее непрерывные франско–фамен-
ские разрезы с  богатыми комплексами фауны, 
включающими в  себя находки разнообразных 
видов конодонтов, известны по правому берегу 
р. Томь, разрез Косой Утес, и по левому берегу 
р. Яя, район бывших сел Яя-Петропавловское 
и  Невский (Ратанов, Аксенова, 1991; Типовые 
разрезы…, 1992; Yolkin et al., 1997; Гутак и  др., 
2001; Ключевые разрезы…, 2004; Izokh, Yolkin, 
2006; Middle-Upper …, 2011; Rodygin, 2011; Изох, 
Андреева, 2013; Изох и  др., 2022, 2024; и  др.). 
При изучении конодонтов из  верхнедевонских 
отложений Кузнецко-Алатауской структур-
но-фациальной зоны (СФЗ) в левобережье р. Яя 
(рис. 1), наряду с известными космополитными 
таксонами, установлен и  новый вид, описание 
которого приведено в настоящей статье.

mailto:izokhng@ipgg.sbras.ru
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Изученный материал по конодонтам получен 

из  верхнедевонских отложений Яя-Барзасской 
структурно-фациальной подзоны (СФПЗ) Куз-
нецко-Алатауской СФЗ, вскрытых в  каньо-
нообразной промоине на  левом берегу р. Яя 
(см. рис.  1). Описание разреза и  литологиче-
ская колонка с  детальной привязкой образцов 
к  слоям приведены ранее (Yolkin et al., 1997; 
Middle-Upper …, 2011; и  др.). Отбор образцов 
карбонатных и  терригенно-карбонатных раз-
ностей пород проводился в  течение несколь-
ких полевых сезонов 1990, 2006, 2009 и 2011 гг. 
Вес одного образца составлял от одного до двух 
кг. Дезинтеграция породы в  слабых растворах 
(5–7%) уксусной и  муравьиной кислот прово-
дилась по  традиционной методике. Всего было 
обработано 93 образца из разреза Е-9014, мощ-
ность которого составляет около 95  м. После 
просмотра нерастворимого осадка была получе-
на коллекция конодонтов, которая представле-
на таксонами родов Icriodus, Mehlina, Belodella, 
Polygnathus, Siphonodella (Eosiphonodella). Ко-
нодонтовые элементы коричневого цвета имеют 
хорошую и  удовлетворительную сохранность. 
Фотографирование экземпляров было выполне-
но на  сканирующих электронных микроскопах 
TESCAN MIRA 3 в Аналитическом центре кол-
лективного пользования (ЦКП) Ин-та геоло-
гии и минералогии им. В.С. Соболева СО РАН 
(ИГМ СО РАН), а также на ZeissEvo-10 в ЦКП 
“ГЕОХРОН” Ин-та нефтегазовой геологии и ге-
офизики им. А. А. Трофимука СО РАН (ИНГГ 

СО РАН). Коллекция конодонтов хранится 
в  лаб. палеонтологии и  стратиграфии палеозоя 
ИНГГ СО РАН, а  также в  ЦКП “ГЕОХРОН” 
ИНГГ СО РАН под номерами Е-9014.

При описании нового вида дана характери-
стика только Pa-элемента в связи с небольшим 
количеством рамиформных элементов в изучен-
ной коллекции. Терминология и  систематика 
конодонтов использована, согласно И.С. Бар-
скову и др. (1975) и “Treatise …” (1981).

БИОСТРАТИГРАФИЧЕСКИЙ РАЗДЕЛ
В  изученном разрезе (Е-9014) вскрыты кель-

бесская, пещеркинская и  подонинская свиты 
(рис. 2; Yolkin et al., 1997; Middle-Upper …, 2011; 
Yazikov et al., 2011), в которых выявлены разно-
возрастные комплексы конодонтов, характери-
зующие зоны rhenana–linguiformis, triangularis 
и Lower praesulcata (Изох, Андреева, 2013; Изох, 
2023). В кельбесской свите основу комплекса со-
ставляют виды рода Polygnathus, в  котором со-
вместно с  новым видом Po. ovaliformis sp. nov. 
определены Po. brevilaminus Branson et Mehl, 
1934, Po. aff. Po. gracilis Klapper et Lane, 1985, 
Po. seraphimae Ovnatanova et Kononova, 1996, 
Polygnathus sp. и Mehlina gradata Youngquist, 1945, 
характеризующие зоны rhenana–linguiformis 
верхнего франа (Ziegler, Sandberg, 1990; Ji, Ziegler, 
1993; и  др.). Выше по  разрезу в  низах пещер-
кинской свиты (обр. Е-9014-15/1 и Е-9014-15/2) 
установлены конодонты зоны triangularis  – 
Polygnathus izmensis Kuzmin, 1998, Icriodus 
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Рис. 1. Местоположение изученного разреза верхнего девона на левом берегу р. Яя (а) и фрагмент геологической карты 
O-45-XXXIII (Государственная …, 1962) (б). Обозначения: 1 – турнейский ярус нижнего карбона, 2 – фаменский ярус верх-
него девона, 3 – франский ярус верхнего девона, 4 – живетский ярус среднего девона, 5 – линия разреза Е-9014.
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iowaensis Youngquist et Peterson, 1947 и I. cornutus 
Sannemann, 1955. Следует отметить, что этот ран-
нефаменский комплекс зафиксирован в  разрезе 
выше положения нижней границы фаменского 
яруса, которая обоснована в  верхней части слоя 
13 (обр. Е-9014-13/5) по  появлению фаменско-
го зонального комплекса брахиопод Cyrtospirifer 
tschernyschewi Кhаlfin, 1933, Athyris globularis 
(Phillips, 1835) и  др. (Yolkin et al., 1997; Middle-
Upper …, 2011; Yazikov et al., 2011). Аналогичная 
ситуация распространения раннефаменских бра-
хиопод и конодонтов была выявлена также в раз-
резе Косой Утес по правому берегу р. Томь на се-
веро-западной окраине Кузнецкого басс. В этом 
разрезе появление такого  же раннефаменского 

комплекса конодонтов, как и в разрезе на р. Яя, 
установлено в средней части косоутесовских сло-
ев пещеркинского горизонта (Middle-Upper …, 
2011; Изох и др., 2024). Для уточнения положения 
нижней границы фаменского яруса в изученном 
разрезе требуются дополнительное обсуждение 
и ревизия имеющихся материалов по конодонтам 
и брахиоподам.

ОПИСАНИЕ КОНОДОНТОВ

К Л А С С  CONODONTA 
СЕМЕЙСТВО POLYGNATHIDAE BASSLER, 1925

Род Polygnathus Hinde, 1879
Polygnathus ovaliformis Izokh, sp. nov.

Табл. X, фиг. 1–5 

Н а з в а н и е  в и д а  от ovalis лат. – овальный.
Г о л о т и п  – ИНГГ СО РАН, ЦКП ГЕОХРОН 

№ Е9014/2; северо-восточная окраина Кузнец-
кого басс., левый берег петлеобразного изгиба 
р. Яя, выше бывшего с. Яя-Петропавловское, 
разрез Е-9014, слой 12, обр. Е-9014-12/7; верх-
ний фран, соломинский горизонт, кельбесская 
свита, конодонтовые зоны rhenana–linguiformis 
(табл. X, фиг. 2).

О п и с а н и е .  Pa-элемент характеризуется 
овальной платформой, наиболее широкой в сред-
ней ее части и суживающейся к переднему и задне-
му концам. Задний ее конец имеет языкообразное 
очертание. Платформа уплощенная, но  в  перед-
ней части боковые ее края приподняты. Прикари-
нальные желобки умеренно глубокие в передней 
части платформы, а в заднем направлении они су-
живаются и  выполаживаются. Платформа орна-
ментирована грубыми удлиненными ребрами или 
рядами бугорков, которые не доходят до карины. 
Карина высокая, дугообразно изогнутая, состо-
ит из  слившихся бугорков, которые разделяются 
на отдельные бугорки в задней ее трети.

Свободный лист составляет 1/3–1/4 длины 
элемента и  состоит из  трех–пяти высоких мас-
сивных зубчиков.

На  нижней стороне элемента присутству-
ет маленькая базальная полость с  утолщенны-
ми флангами, расположенная в передней трети 
платформы. От нее к заднему концу протягива-
ется высокий киль. От базальной ямки в перед-
небоковом направлении протягивается корот-
кий утолщенный киль.

Р а з м е р ы  в   м к м . Голотип (табл. X, фиг. 2): 
длина элемента 1700, ширина 800. Паратипы: 
длина от 1300 до 1400, ширина от 500 до 600.

Ф
ра

нс
ки

й

В
ас

си
нс

ки
й

С
ол

ом
ин

ск
ий

rh
en

an
a-

lin
gu

ifo
rm

is

С
ер

ги
ев

ск
ая

К
ел

ьб
ес

ск
ая

Ф
ам

ен
ск

ий

П
ещ

ер
ки

нс
ки

й
Я

ру
с

Го
ри

зо
нт

Зо
на

 п
о 

ко
но

до
нт

ам
С

ви
та

С
ло

й
М

ощ
но

ст
ь,

 м

Л
ит

ол
ог

ия

tr
ia

ng
ul

ar
is

П
ещ

ер
ки

нс
ка

я

Po
ly

gn
at

hu
s s

er
ap

hi
m

ae
Po

ly
gn

at
hu

s s
p.

M
eh

lin
a 

gr
ad

at
a

Ic
ho

du
s s

p.

Po
. b

re
vi

la
m

in
us

Po
. o

va
lif

or
m

is
, s

p.
no

v.
Po

. a
�.

 P
o.

 g
ra

ci
lis

Ic
ho

du
s i

ow
ae

ns
is

Ic
. c

or
nu

tu
s

Po
. i

zm
en

si
s

cf.

cf.

16

15

14

13
12
11

10

9

8

7

6
5
4
3
2
1

4.25

3.25

2.2
2.2

5.2

4.6

1.6

1.1

4.6

23.4

3.3
1.3
1.2
1.1
0.7
2.8

1
2

3

4
5

6

?

?

Рис.  2. Фрагмент литологической колонки (по: Yolkin et 
al., 1997) и  распространение конодонтов в  разрезе Е-9014 
по левому берегу р. Яя. Обозначения: 1 – известняки, 2 – 
песчаники, 3 – алевролиты, 4 – аргиллиты, 5 – задернован-
ный интервал, 6 – место отбора образцов.
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И з м е н ч и в о с т ь . Изменчивость Po. ovali
formis sp. nov. проявляется в  орнаментации 
платформы, которая представлена либо гру-
быми удлиненными ребрами (табл. X, фиг. 1), 
либо рядами бугорков (табл. X, фиг. 2–4). Юве-
нильные экземпляры имеют общее строение 
элемента, сходное с голотипом вида, но харак-
теризуются тем, что задняя часть платформы 
сильно заужена. 

С р а в н е н и е . По  общему очертанию 
и  морфологии платформы новый вид наибо-
лее близок к  позднефранским Po. brevis Miller 
et Youngquist, 1947 и  Po. costulatus Aristov, 1985 
(Miller, Youngquist, 1947; Аристов, 1988; Барсков 
и  др., 1991), от  которых отличается наличием 
короткого утолщенного переднебокового киля 
на  нижней стороне платформы. Po. ovaliformis 
sp. nov. отличается от Po. brevis также овальной 
формой платформы, развитием прерывистых 
ребер, не доходящих до карины, на задней трети 
платформы и большим числом зубчиков на сво-
бодном листе. От Po. costulatus новый вид отли-
чается дугообразно изогнутой кариной, дости-
гающей заднего конца платформы, и  округлой 
маленькой базальной полостью с утолщенными 
флангами.

З а м е ч а н и я . На  нижней стороне элемента 
формируется переднебоковой киль с правой сто-
роны, как у правых, так и у левых Pa-элементов. 

Р а с п р о с т р а н е н и е . Северо-восточная 
окраина Кузнецкого басс., Яя–Барзасская 
СФПЗ Кузнецко–Алатауской СФЗ; верхний 
фран, зоны rhenana–linguiformis, кельбесская 
свита, соломинский горизонт и, возможно, ниж-
ний фамен, низы зоны triangularis, низы пещер-
кинского горизонта (обр. Е-9014-13/9).

М а т е р и а л . Шесть экз. хорошей и удовлет-
ворительной сохранности: Кемеровская обл., 
г. Анжеро–Судженск, левый берег р. Яя, разрез 
Е-9014; обр. Е-9014-9/5, обр. Е-9014-12/6, обр. 
Е-9014-12/7, обр. Е-9014-12/11, обр. Е-9014-13/3, 
обр. Е-9014-13/9. 
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О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  X 
Фиг. 1–5. Polygnathus ovaliformis sp. nov.: 1 – экз. № Е9014/1: 1а – вид сверху, 1б – вид снизу; обр. Е-9014-12/6; 
2 – голотип № Е9014/2: 2а – вид сверху, 2б – вид снизу; обр. Е-9014-12/7; 3 – экз. № Е9014/3: 3а – вид свер-
ху, 3б – вид снизу; обр. Е-9014-12/11; 4 – экз. № Е9014/4: 4а – вид сверху, 4б – вид снизу; обр. Е-9014-9/5; 
5 – экз. № Е9014/5: 5а – вид сверху, 5б – вид сбоку; обр. Е-9014-13/3; Россия, северо-восточная окраина 
Кузнецкой котловины, Кемеровская обл.; верхний фран, соломинский горизонт, кельбесская свита, зоны 
rhenana–linguiformis. Шкала – 100 мкм.

New Late Devonian Species of Conodonts from South of West Siberia 
N. G. Izokh

Trofimuk Institute of Petroleum Geology and Geophysics, Siberian Branch of RAS, Novosibirsk, 630090 Russia

A new species of conodonts Polygnathus ovaliformis sp. nov. from the Upper Devonian deposits of the northeastern 
margins of the Kuznetsk Basin is described. This species is most closely related to the Late Frasnian species Po. 
brevis Miller et Youngquist and Po. costulatus Aristov.

Keywords: conodonts, Late Devonian, south of West Siberia, Russia



Таблица X

1a 1б

3a 3б 4a 4б 5a 5б

2a 2б

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ        №  1      2025   (ст. Изох)



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2025,    № 1,  с.  78–91

78

УДК 567.6:551.736.3(470.57)

К РЕВИЗИИ СРЕДНЕПЕРМСКИХ БОЛОЗАВРИД  
(TETRAPODA, BOLOSAURIDA) ВОСТОЧНОЙ ЕВРОПЫ

© 2025 г.  В. В. Булановa, b, *
aПалеонтологический институт им. А.А. Борисяка РАН, Москва, 117647 Россия

bКазанский (Приволжский) федеральный университет, Казань, 420008 Россия
*e-mail: bulanov@paleo.ru

Поступила в редакцию 01.06.2023 г. 
После доработки 28.06.2023 г. 

Принята к публикации 28.06.2023 г.

Изучение голотипа Permotriturus herrei Tatarinov, 1968 (Tetrapoda, Bolosaurida) и нового экземпляра 
этого вида из типового местонахождения Ишеево (Республика Татарстан, Европейская Россия) под-
тверждает валидность рода Belebey Ivachnenko, 1973. Отличия между родами Belebey и Permotriturus 
установлены в  соотношении элементов подглазничного отдела дерматокраниума, в  особенностях 
имплантации зубов, а также в характере васкуляризации челюстных костей. Несмотря на глубокую 
специализацию зубной системы P. herrei и более молодой (терминально-уржумский) возраст таксо-
на по сравнению с другими болозавридами, организация суборбитальной области демонстрирует его 
большее сходство с раннепермским Bolosaurus striatus, чем с видами рода Belebey. Отсутствие четких 
диагностических критериев в настоящее время препятствует обоснованию внутри отряда Bolosaurida 
таксонов группы семейства на основе его среднепермских представителей.
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Восточная Европа
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ВВЕДЕНИЕ
Семейство Bolosauridae (отряд Bolosaurida) 

является одной из наиболее ранних групп амни-
от, перешедших к облигатной растительноядно-
сти. Древнейшие болозавриды описаны из ниж-
ней перми США и Германии (Cope, 1878; Reisz 
et al., 2002; Berman et al., 2000, 2021), в то время 
как среднепермский этап эволюции семейства 
реконструируется по  материалам, происходя-
щим из  Европейской России и  Китая (Ивах-
ненко, 1973; Ивахненко, Твердохлебова, 1987; 
Müller et al., 2008; Bulanov et al., 2022).

Несмотря на  широкое территориальное 
распространение, находки болозаврид не-
многочисленны и  представляют собой пре-
имущественно изолированные челюсти, 
на  основе которых, в  частности, исходно уста-
новлены все виды, относимые к среднепермско-
му роду Belebey: B.  vegrandis Ivachnenko, 1973; 
B.  maximi Ivachnenko et Tverdochlebova, 1987; 
B.  chengi Müller et al., 2008; B.  shumovi Bulanov 
et al., 2022 (Ивахненко, 1973; Ивахненко, 

Твердохлебова,  1987; Li, Cheng,  1995; Müller et 
al., 2008; Bulanov et al., 2022). Недостаток морфо-
логических данных явился причиной того, что 
в  состав группы на  разных этапах ее изучения 
был включен ряд проблематичных таксонов, си-
стематическое положение которых в настоящее 
время пересмотрено или по-прежнему нуждает-
ся в уточнении. 

Так, из  состава отряда была исключена опи-
санная по единственному зубу Davletkulia gigantea 
Ivachnenko, 1990, голотип которой демонстрирует 
очевидную принадлежность к растительноядным 
диноцефалам надсемейства Tapinocephaloidea 
(Reisz et al., 2002; Буланов, 2024), а также форма, 
изначально определенная как восточно-евро-
пейский представитель рода Bolosaurus – B. traati 
Tatarinov, 1974, по  результатам проведенной ре-
визии переотнесенный к отряду Diadectomorpha 
(Diadectidae) в  составе рода Stephanospondylus 
(Ивахненко, 2008; Буланов, 2023). Сравнительно 
недавно из Bolosaurida был исключен описанный 
по фрагменту челюстной кости из артинских от-
ложений Франции вид Belebey augustodunensis 
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Falconnet, 2012, поскольку была установлена 
принадлежность находки к сфенакоморфным пе-
ликозаврам (Spindler et al., 2020). 

В  контексте ревизии восточноевропейских 
болозаврид значение имеет еще один проблема-
тичный образец, обнаруженный при раскопках 
реперного местонахождения ишеевского фауни-
стического комплекса Ишеево (Республика Та-
тарстан; уржумский ярус). Он представляет собой 
фрагмент челюсти (экз. ПИН, № 157/500; рис. 1), 
описанный под названием Permotriturus herrei 
и исходно трактовавшийся как верхнечелюстная 
кость древнейшего (позднепалеозойского) пред-
ставителя хвостатых амфибий (Татаринов, 1968). 

На  вероятную принадлежность экз. ПИН, 
№  157/500 к  Bolosaurida впервые указал 
М.Ф. Ивахненко (1990), что нашло отражение 
в  дальнейшем помещении рода Permotriturus 
в  состав этой группы (Ивахненко и  др., 1997) 
без аргументации данного решения ввиду 
справочного формата издания. Диагноз рода 
Permotriturus как таксона семейства Bolosauridae 
впервые был дан тем  же автором в  последней 
обобщающей сводке по тетраподам пермо-триа-
са Восточной Европы (Ивахненко, 2008), что по-
зволяет предметно обсуждать таксономический 
статус формы из Ишеево. Корректность отнесе-
ния P. herrei к болозавридам при этом не вызыва-
ет сомнений, поскольку голотип демонстрирует 
ряд особенностей организации челюстного озу-
бления (см. ниже), которые в совокупности кон-
трастно выделяют болозаврид среди известного 
разнообразия палеозойских амниот (Watson, 
1954; Ивахненко, Твердохлебова, 1987; Reisz et 
al., 2002, 2007; Snyder et al., 2020). 

Настоящая работа направлена на  переизу-
чение голотипа Permotriturus herrei с  целью его 
сравнения с видами рода Belebey и прояснения 
таксономического статуса этой формы. На необ-
ходимость такой ревизии указал Дж. Фальконе 
(Falconnet, 2012), акцентировавший внимание 
на сходстве экземпляра из Ишеево с типовыми 
образцами видов рода Belebey и предполагавший 
вероятность младшей синонимии рода Belebey 
Ivachnenko, 1974 по отношению к  Permotriturus 
Tatarinov, 1968. 

В качестве дополнительного материала в на-
стоящем исследовании использован обнару-
женный при раскопках местонахождения Ише-
ево в  2000 г. и  ранее не  изучавшийся фрагмент 
верхнечелюстной кости (экз. КФУ, № В 823/54; 
рис.  2), несомненно, принадлежащий P.  herrei, 
но,  как и  голотип, не  сохранивший коронок 
зубов. Несмотря на  фрагментарность, данный 

экземпляр несет важную диагностическую ин-
формацию по  роду Permotriturus, а  также по-
зволяет верифицировать некоторые морфоло-
гические характеристики голотипа P. herrei как 
таксономически значимые (т.е. не  связанные 
с изменчивостью). 

Поскольку зубы обоих образцов из  Ишеево 
не  сохранили своей коронарной части, морфо-
логия которой, наряду с  характером их диффе-
ренциации и  распределения в  зубных рядах, 
важна для диагностики таксонов Bolosaurida, 
дополнительный акцент в работе сделан на изу-
чение самих челюстных костей, а именно – на их 
соотношении с  окружающими краниальными 
структурами, особенностях имплантации зубов 
и внутрикостной васкуляризации. Для решения 
этих задач была использована компьютерная то-
мография, что дополнило характеристику боло-
заврид в указанных морфологических аспектах. 

Томографическое сканирование голотипов 
Permotriturus herrei, Belebey vegrandis, B. maximi 
и B. shumovi было проведено с использованием 
микротомографа Neoscan 80 в Палеонтологиче-
ском ин-те им. А.А. Борисяка РАН (ПИН РАН), 
где хранятся материалы по  указанным видам. 
Верхнечелюстная кость P. herrei отсканирована 
в  лаб. рентгеновской компьютерной томогра-
фии Ин-та геологии и  нефтегазовых техноло-
гий (ИГиНГТ) Казанского федерального ун-та 
(КФУ) с использованием микро- и нанофокус-
ной рентгеновской системы General Electric 
V|tome|x-S240. Приводимые в работе трехмерные 
реконструкции и  виртуальные срезы получены 
с помощью программ Avizo V2019.1 и CTVox V1.5. 

МОРФОЛОГИЧЕСКОЕ ОПИСАНИЕ

Зубная кость Permotriturus herrei Tatarinov, 1968 
(голотип ПИН, № 157/500)

Как отмечалось ранее (Ивахненко и  др., 
1997; Ивахненко, 2001, 2008), голотип P.  herrei 
(экз. ПИН, №  157/500) представляет собой 
не  верхнечелюстную кость, а  фрагмент лево-
го dentale, длина которого составляет 34.6  мм. 
Кость содержит восемь альвеол, передняя из ко-
торых повреждена. Для удобства дальнейшего 
описания нумерация альвеол у голотипа P. herrei 
ведется от самой первой (поврежденной) альве-
олы (рис. 1), хотя она не соответствовала первой 
зубной позиции челюсти, на что указывает отсут-
ствие на образце площадки симфизного контак-
та, меньшее число зубов по сравнению с таковым 
в  dentale тех болозаврид, у  которых этот эле-
мент сохранился полностью (Belebey vegrandis: 
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Рис. 1. Permotriturus herrei Tatarinov, голотип ПИН, № 157/500, левое dentale: а–г – КТ-реконструкция сверху, снизу, ла-
терально и медиально соответственно; д – продольный вертикальный срез КТ-модели (виртуальный) по линии середины 
ширины зубов; е, ж – горизонтальные виртуальные срезы несколько ниже альвеолярного края и ниже окончания корневой 
части зубов соответственно; з – виртуальные срезы (вертикальный вдоль продольной оси шестой с конца альвеолы и на-
клонный через латеральную зону васкуляризации); и – вертикальный поперечный виртуальный срез через пятую с кон-
ца альвеолу; Россия, Республика Татарстан, местонахождение Ишеево; средняя пермь, уржумский ярус. Обозначения: 
ab – альвеолярная костная ткань, ac – базальные альвеолярные сосуды, bt – базальные трабекулы альвеолярной костной 
ткани, cp – короноидный выступ, d – дентиновая стенка корня зуба, iz – зона зубной имплантации, jb – челюстная костная 
ткань, lc – внутрикостные лакуны, mc – желоб Меккелева хряща, pl – складчатость внутренней поверхности дентиновой 
стенки корня, rl – граница перекрывания зон имплантации соседних зубов, vz – зона интенсивной васкуляризации.
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экз. СГУ, №№  104В/2020, 2021; B.  maximi: го-
лотип СГУ, №  104B/2027; B.  chengi: экз. IVPP 
V 12007; Bolosaurus grandis: голотип OMNM 
52311), а  также удлиненно-овальная форма по-
перечных сечений всех представленных на  об-
разце альвеол, поскольку передние нижнече-
люстные зубы болозаврид имеют круглую форму 
сечений (Ивахненко, Твердохлебова, 1987; Reisz 
et al., 2002; Müller et al., 2008). 

Все зубы в челюсти отломаны на уровне альве-
олярного края, однако их корневые части, глубо-
ко погруженные в несущую кость и прочно сро-
щенные с ней, видны во всех альвеолах как через 
открытую полость пульпы, так и  на  КТ-срезах 
(рис. 1, а, д, е). Размер альвеол равномерно уве-
личивается в соответствии с расширением кости 
в  каудальном направлении, начиная с  первой 
альвеолы до  шестой включительно, которая, 
судя по ее размеру, вмещала самый крупный зуб 
челюсти. Предпоследний – седьмой зуб был не-
сколько меньше шестого, а  восьмой  – меньше 
седьмого и  примерно соответствовал по  разме-
ру зубу в третьей позиции. В конце зубного ряда 
у голотипа P. herrei отсутствовал миниатюрный 
(постбуккальный) зуб, который часто завершает 
зубные ряды у среднепермских болозаврид и ха-
рактеризуется упрощенным строением коронки 
(Ивахненко, Твердохлебова, 1987; Reisz et al., 
2002; Müller et al., 2008; Bulanov et al., 2022). 

Вакантные альвеолы, как и следы резорбции, 
на челюсти отсутствуют, т.е. в момент, предшест
вовавший захоронению, все зубы представленной 
на образце части зубного ряда являлись функцио-
нирующими структурами и сменились незадолго 
до  этого (Snyder et al., 2020), что подтверждает-
ся также отсутствием сменных коронок внутри 
альвеол. Поперечные сечения зубов на  уровне 
альвеолярного края удлиненно-овальной формы, 
с  ровными, параллельными или слегка расходя-
щимися в антеролабиальном направлении боко-
выми сторонами (рис. 1, е). Лабиальный парапет 
отсутствует. Основания зубов заметно отодви-
нуты от  внешнего края dentale и  размещены 
в  челюсти диагонально вследствие разворота их 
лингвальной стороны в каудальном направлении 
относительно лабиальной. Угол разворота зубов 
к  поперечному сечению челюсти (измеренный 
по антеролингвальной стенке их корневой части 
на уровне альвеолярного края) изменяется от 30° 
у передних сохранившихся зубов до 35° у задних; 
соотношение длины к ширине сечений у наибо-
лее удлиненных последних пяти зубов на этом же 
уровне варьирует от 2.4 (четвертая с конца пози-
ция) до 2 (последний зуб челюсти).

Зубная кость массивная. Окончание зубного 
ряда ограничено сзади выраженным подъемом 
кости, образовывавшим часть основания гипер-
трофированно развитого у  болозаврид короно-
идного отростка (Ивахненко, Твердохлебова, 
1987; Reisz et al., 2002, 2007). Медиальная сторо-
на dentale очень высокая и ровная, если не счи-
тать покрывающих ее тонких прямолинейных 
и  параллельно ориентированных сосудистых 
желобков, направленных антеродорсально. Об-
рамлявшие Меккелев хрящ латеральная и  ме-
диальная нисходящие пластины на  образце от-
ломаны на  уровне основания зубной площадки, 
однако можно констатировать, что желоб хряща, 
широкий в  задней части кости, резко сужался 
в присимфизном отделе до щелевидного состоя-
ния. В этой части желоба у экз. ПИН, № 157/500 
имеется пара отверстий, пропускавших крупные 
сосуды и, вероятно, сопутствующие нервы в на-
правлении симфиза. На  остальном протяжении 
Меккелева желоба вглубь dentale через равные 
промежутки отходят сравнительно узкие, но при 
этом протяженные сосудистые каналы. Внутри 
челюсти они следуют в  антеродорсальном на-
правлении к основаниям зубов (расположенных 
значительно кпереди от места вхождения в кость), 
где они теряются в сети лакун, разделяющих тра-
бекулы альвеолярной костной ткани (рис. 1, д). 

Латеральная сторона dentale, особенно в  об-
ласти заднего окончания зубного ряда, пробо-
дена многочисленными сосудистыми отверсти-
ями. КТ-сечения в  горизонтальной плоскости 
(рис. 1, ж) демонстрируют резкую структурную 
границу между зоной имплантации зубов, обра-
зованной слабо васкуляризованными стенками 
альвеол и  фиксирующей корни зубов альвео-
лярной костью, и  расположенной латеральнее 
зоной интенсивной васкуляризации, образован-
ной сетью крупных анастомозирующих каналов 
и лакун. Сосудистые каналы васкуляризованной 
зоны открываются многочисленными отверсти-
ями на латеральной поверхности dentale, что от-
части связано с ее повреждениями (рис. 1, б, в), 
но берут начало не в желобе Меккелева хряща, 
а проходят внутри кости по восходящей от ниж-
него края его обломанной латеральной стенки 
в направлении альвеолярного края.

Дно альвеол зубов задней части зубно-
го ряда лежит вблизи поверхности Меккеле-
ва желоба, в  то  время как окончания передних 
альвеол располагаются значительно выше его 
свода  (рис.  1,  д). Характер имплантации зу-
бов в  dentale Permotriturus за  вычетом деталей, 
оговариваемых ниже, соответствует таковому 
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ранне- и  среднепермских болозаврид (Snyder 
et al., 2020; Bulanov et al., 2022): широкие корни 
зубов прочно срощены со стенками альвеол по-
средством трабекул альвеолярного спонгиозного 
матрикса. Местами наблюдается частичное пере-
крывание зон имплантации соседних зубов, при-
чем зона имплантации впередилежащего зуба 
всегда захватывается таковой зуба, расположен-
ного сзади (рис. 1, е). Последнее указывает на по-
следовательный порядок замещения челюстных 
зубов, что является важной диагностической ха-
рактеристикой Bolosaurida (Snyder et al., 2020). 

Одним из  следствий перекрывания зон им-
плантации является то, что межальвеолярные 
перегородки, образованные собственно че-
люстной костью (“jaw bone”), выклиниваются 
в  дорсальном направлении, не  достигая альве-
олярного края (рис.  1, д, е). В  поперечном се-
чении боковые стенки корней большинства 
зубов с  внешней стороны ровные, а  с  внутрен-
ней  – слабо волнистые, однако в  ряде случаев 
наблюдаемая неровность наследуется внешней 
стороной зубов, что придает их основаниям сла-
боскладчатый характер (рис.  1, е, з). В  направ-
лении коронки эта неровность нивелируется, 
и  в  поперечных сечениях на  уровне альвеоляр-
ного края она не фиксируется. 

Интересной особенностью крепления бук-
кальных зубов голотипа P. herrei является погру-
жение корневой части зубов внутрь альвеол лишь 
немногим далее середины их глубины (рис. 1, д, 
з, и): отношение высоты альвеолы к высоте кор-
невой части зуба для всех позиций, кроме несу-
щих повреждения первой и последней альвеол, 
варьирует в  диапазоне 1.6–1.8. При этом наи-
большую глубину погружения демонстрируют 
лабиальная и лингвальная стенки зуба, в то вре-
мя как край расширенных боковых сторон слег-
ка изогнут вверх и, таким образом, расположен 
ближе к альвеолярному краю.

Следствием слабого проникновения кор-
ней зубов внутрь альвеол у  P.  herrei является 
увеличенный объем развитой в  них альвеоляр-
ной костной ткани и  преимущественно удли-
ненно-вертикальная организация образую-
щих ее трабекул. Последнее особенно хорошо 

выражено по  периферии боковых (расширен-
ных) сторон зуба; в  базальной части альвеол 
трабекулы ориентированы менее упорядочен-
но, но также сохраняют по большей части вер-
тикальную направленность. Непосредственно 
у основания пульпарной полости толщина тра-
бекул и расстояние между ними увеличены. Как 
демонстрируют КТ-сечения, крупные базаль-
ные трабекулы альвеолярной ткани фиксируют 
стенку зуба не  только с  его внешней стороны, 
но  у  основания  – также и  со  стороны полости 
пульпы (рис. 1, и).

Верхнечелюстная кость Permotriturus herrei 
Tatarinov, 1968 (экз. КФУ, № В 823/54)

Второй образец P. herrei из Ишеево представ-
ляет собой фрагмент челюсти длиной 28  мм, 
сохранивший семь последних альвеол зубного 
ряда, из  которых три передние сильно повреж-
дены и представлены только медиальными стен-
ками (рис. 2, а, е). Далее нумерация альвеол ве-
дется от первой, почти полностью разрушенной 
альвеолы, где, тем не менее, фиксируется нали-
чие небольшой части дентиновой стенки корня 
(рис. 2, е).

Несмотря на фрагментарность, данный обра-
зец не может быть интерпретирован как dentale, 
поскольку не имеет углубления Меккелева жело-
ба, обрамляющих его пластин, а также вертикаль-
ного выступа позади зубного ряда, входящего 
в  основание короноидного отростка и  имеюще-
гося на голотипе. Отсутствие указанных структур 
у экз. КФУ, № В 823/54 не является следствием 
окатанности образца, поскольку задний край ко-
сти визуально не поврежден, что подтверждается 
непрерывностью проходящих под его поверхно-
стью васкулярных каналов (рис. 2, з). Кроме того, 
образец несет на одной из сторон хорошо выра-
женную контактную площадку (рис. 2, б, в, и), ко-
торая, исходя из ее окончания вблизи альвеоляр-
ного края, не может трактоваться как поверхность 
причленения angulare (если интерпретировать 
экз. КФУ, № В 823/54 как левое dentale); анало-
гичная площадка отсутствует в соответствующем 
положении на  голотипе. Отсутствие симфизных 
структур и удлиненная форма поперечных сече-
ний зубов также не позволяют интерпретировать 

Рис. 2. Permotriturus herrei, экз. КФУ, № В 823/54, левое maxillare: а–г, и – КТ-реконструкция вентрально, латерально, 
дорсально, медиально и каудально соответственно; д – виртуальный продольный вертикальный срез КТ-модели по ли-
нии середины ширины зубов; е, ж – горизонтальные виртуальные срезы на уровне альвеолярного края и базальной части 
корней зубов соответственно; з, к  – виртуальные поперечные срезы через альвеолу последнего и  предпоследнего мак-
силлярных зубов; Россия, Республика Татарстан, местонахождение Ишеево; средняя пермь, уржумский ярус. Обозначе-
ния: flEct – площадка крепления ectopterygoideum; lfa и flp – передняя и задняя части латеральной контактной площадки 
соответственно; pl – складчатость стенки корневой части зуба в его базальной части; остальные как на рис. 1. Цифрами 
обозначены зубные позиции, начиная с первой сохранившейся альвеолы. 
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экз. КФУ, № В 823/54 как передний отдел dentale 
правой стороны черепа. Таким образом, экз. 
КФУ, №  В  823/54 может быть уверенно иден-
тифицирован как задняя часть левого maxillare, 
о чем свидетельствуют субтреугольная форма по-
перечных сечений кости, килевидная форма ка-
удального окончания и  наличие на  медиальном 
краю небольшой выемки (рис. 2, г, и), связанной 
с участием maxillare в построении антеролатераль-
ной стенки аддукторной полости (по аналогии 
с B. vegrandis: экз. СГУ, №№ 104В/2020 и 2021). 
Контактная площадка на медиальной стороне ко-
сти, примыкающая к указанной выемке спереди 
и несущая сглаженные косые гребни, таким об-
разом, может быть определена как поверхность 
причленения ectopterygoideum (рис. 2, г), которая 
у болозаврид ограничивает аддукторную яму ан-
теромедиально (Ивахненко, Твердохлебова, 1987; 
Reisz et al., 2007). 

Как и  у  голотипа, все зубы экз. КФУ, 
№  В  823/54 обломаны на  уровне альвеолярно-
го края. Сохранившиеся полностью альвеолы 
не  содержат внутри сменных зубов; отверстия 
резорбции лингвально от зубного ряда также от-
сутствуют. 

Последняя альвеола, несомненно, замыка-
ла зубной ряд, что следует из ровного, не нару-
шенного контура задней оконечности максиллы 
и  подтверждается отсутствием альвеолярных 
структур позади указанного зуба в виртуальных 
сечениях (рис. 2, д, ж, з). Сравнительно крупный 
размер последней альвеолы указывает на то, что, 
как и у голотипа, размещенный в ней зуб являл-
ся функционирующей структурой. 

В  горизонтальном сечении на  уровне альве-
олярного края постеролабиальная стенка кор-
невой части зубов имеет вогнутый профиль, что 
наиболее хорошо выражено у  зуба, размещав-
шегося в  третьей альвеоле (рис.  2, е). В  сохра-
нившейся части зубного ряда разворот зубов 
по отношению к поперечному сечению челюсти, 
измеренный по постеролабиальной стороне, ва-
рьирует в широком диапазоне от 15° в указанной 
позиции до 45° – в последней. При этом отноше-
ние длины и ширины оснований зубов на уров-
не альвеолярного края изменяется от 3.13 до 2.2 
соответственно, что свидетельствует о  более 
сильном лабиолингвальном удлинении максил-
лярных зубов по сравнению с их антагонистами 
в  dentale (голотип). В  горизонтальных сечениях 
на том же уровне экз. КФУ, № В 823/54 демон-
стрирует широкое перекрывание зоны имплан-
тации третьего зуба таковой четвертого, а четвер-
того – зоной имплантации пятого (рис. 2, е). 

В  латеральной проекции кость низкая. 
Кроме фланга причленения ectopterygoideum 
на  медиальной стороне, она несет большую 
и  сложно устроенную контактную поверхность 
в  своей постеролатеральной части, что контра-
стирует с наблюдаемым у Belebey vegrandis (экз. 
СГУ, №№ 104В/2020 и 2021), B.  shumovi (голо-
тип ПИН, №  4312/4) и,  судя по  опубликован-
ным изображениям, B. chengi (Müller et al., 2008, 
рис. 1a, b), у которого контактные площадки за-
днего отдела maxillare, однако, детально не опи-
саны. Указанная поверхность у Permotriturus де-
лится на  заднюю половину, ориентированную 
вертикально и покрытую резкими, направленны-
ми антеровентрально гребнями (рис. 2, б, в; lfp), 
и  слегка развернутую дорсолатерально и  более 
гладкую переднюю, верхний край которой обра-
зует продольный уступ, тянущийся вдоль верх-
него края максиллы (там же; lfa). На образце эти 
части разделены широким, направленным анте-
ровентрально сосудистым желобком, уходящим 
внутрь кости через крупное отверстие. 

Как и у голотипа, для экз. КФУ, № В 823/54 
характерны очень неглубокое погружение кор-
ней буккальных зубов в альвеолы, увеличенный 
объем альвеолярного матрикса и  преимуще-
ственно вертикальная ориентация образующих 
его трабекул (рис. 2, д, к). В отличие от dentale, 
в maxillare проявления интенсивной васкуляри-
зации наблюдаются не только латеральнее зоны 
имплантации, но  и,  в  меньшей степени, меди-
ально от нее (рис. 2, ж). В латеральной зоне вну-
трикостные каналы, соединяющие сеть крупных 
лакун, наклонены антеровентрально, т.е. ориен-
тированы под углом к альвеолярному краю, как 
это наблюдается и на голотипе.

ОБСУЖДЕНИЕ

Проблема таксономической идентификации 
Permotriturus herrei

Реконструируемая длина черепа особей, к ко-
торым принадлежали экз. ПИН, № 157/500 и экз. 
КФУ, № В 823/54, составляла около 89 и 82 мм 
соответственно, что следует из  сопоставления 
длины представленных на них участков зубных 
рядов с  соответствующими участками зубных 
рядов у  черепов Belebey vegrandis из  местона-
хождения Крымский (экз. СГУ, №№ 104В/2020 
и  2021). Таким образом, оба экз. Permotriturus 
заметно крупнее экз. Belebey vegrandis, B. maximi 
и B. chengi из типовых местонахождений (а также 
всех экз. B. vegrandis из местонахождения Крым-
ский) и по размеру близки к голотипу B. shumovi 
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(экз. ПИН, № 4312/4; реконструируемая длина 
черепа 98 мм: Bulanov et al., 2022). 

Установленные на основе КТ-методов особен-
ности имплантации челюстных зубов, характер 
их дифференцировки и  диагональный разворот 
в  челюстях, а  также массивность зубной кости 
и наличие на ее заднем краю дорсально направ-
ленного выступа, указывающего на наличие выра-
женного короноидного отростка, полностью под-
тверждают корректность отнесения Permotriturus 
herrei к отряду Bolosaurida (Ивахненко и др., 1997; 
Ивахненко, 2001, 2008). Наблюдаемое местами 
перекрывание зон зубной имплантации в задне-
переднем направлении у  экз. ПИН, №  157/500 
и  экз. КФУ, №  В  823/54 свидетельствует о  по-
следовательном характере замещения зубов, что 
также является особенностью рассматриваемой 
группы (Snyder et al., 2020). 

Как указывалось выше, выраженное удлине-
ние оснований задних буккальных зубов у ише-
евской формы, аналогичное таковому Belebey 
spp., ставит вопрос о вероятной младшей сино-
нимии типового вида рода Belebey – B. vegrandis 
Ivachnenko, 1973 – по отношению к установлен-
ному ранее Permotriturus herrei Tatarinov, 1968 
(Falconnet, 2012). Его решение во многом ослож-
няет фрагментарность образцов P.  herrei, кото-
рая не  позволяет использовать при сравнении 
этого вида с другими болозавридами ряд таксо-
номически значимых критериев, таких как фор-
ма зубов, их число в челюстях, наличие диастем 
в передней части зубного ряда, угол наклона рез-
цов, число резцевидных зубов и др.

Анализ ранее предложенных диагностических 
критериев рода Permotriturus 

Ивахненко (2008) определил P.  herrei как 
вид монотипического рода в  составе семейства 
Belebeyidae Ivachnenko, 2001 (повысив ранг вос-
точноевропейских форм до  уровня семейства, 
паритетного Bolosauridae) на основании следую-
щего диагноза: “Зубная кость очень массивная, 
коронки буккальных зубов, судя по  сохранив-
шимся основаниям, очень резко уплощены по-
перечно. Массивность и сильная расширенность 
верхнего края зубной кости заставляет предпо-
лагать наличие таких же давяще-перетирающих 
зубов, как у Davletkulia, но с гораздо более силь-
но сжатыми основаниями, что позволяет сохра-
нить форму в качестве особого рода”.

Анализируя приведенный диагноз, следу-
ет отметить, что массивность dentale не  может 
выступать критерием отличия P. herrei от видов 
рода Belebey, поскольку характерна для всех, 

в т.ч. раннепермских болозаврид вследствие вну-
триальвеолярного развития крупных сменных 
зубов буккальной серии (Snyder et al., 2020), что 
увеличивает высоту зубной площадки за счет ре-
дукции объема полости Меккелева хряща (Reisz 
et al., 2002). Имеющиеся данные также позволя-
ют уверенно исключить род Davletkulia (описан-
ный на основании единственного зуба) из соста-
ва Bolosaurida (Reisz et al., 2002; Falconnet, 2012; 
Буланов, 2024), в  связи с  чем реконструкция 
формы и  принципов функционирования зу-
бов Permotriturus по  аналогии с  этим таксоном 
не является актуальной. 

Указанная в диагнозе уплощенность (узость) 
оснований зубов Permotriturus herrei требует от-
дельного рассмотрения. Все описанные виды 
рода Belebey характеризуются очевидным удли-
нением задних буккальных зубов поперек несу-
щих костей (при смещенном вперед положении 
лабиальной стороны относительно лингваль-
ной). Обзор зубной системы экземпляров 
B. vegrandis из местонахождения Крымский (экз. 
СГУ, №№ 104В/2020–2022, 2029) позволяет за-
ключить, что верхнечелюстные буккальные зубы 
у этой формы расширены заметно сильнее, чем 
их антагонисты в нижней челюсти, что на основе 
опубликованных изображений можно уверенно 
констатировать также для B. chengi (Müller et al., 
2008, рис. 1c, f). При этом число и форма (сте-
пень лабиолингвального удлинения) челюстных 
зубов, угол их разворота в челюстях и дистанция 
между ними подвержены существенной онто-
генетической трансформации. Таким образом, 
корректное сравнение видов внутри группы 
по  перечисленным параметрам предполагает 
сопоставление одноименных челюстных костей 
у соразмерных экземпляров. 

В  отношении голотипа Permotriturus herrei 
такое сравнение, однако, невозможно, посколь-
ку зубные кости Belebey vegrandis и  B.  maximi 
принадлежат особям значительно меньшего 
размера (с большой вероятностью  – ювениль-
ным), а  у  крупного представителя болозав-
рид  – B.  shumovi  – пока не  известно строение 
dentale (Bulanov et al., 2022). Сравнение maxillare 
Permotriturus herrei (экз. КФУ, №  В  823/54) 
с почти соразмерным голотипом Belebey shumovi 
(maxillare, экз. ПИН, № 4312/4) демонстрирует 
сходное удлинение наиболее крупных зубов бук-
кальной серии, занимавших третью и четвертую 
позиции с конца альвеолы. Так, у первого из ука-
занных таксонов для этих позиций соотношение 
длины оснований зубов к  их ширине (на уров-
не альвеолярного края) составляет 3.13, а  для 
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второго – 3.04. При этом экземпляры из Ишеево 
демонстрируют, что, по  аналогии с  B.  vegrandis 
и  B.  chengi, верхнечелюстные буккальные зубы 
Permotriturus были вытянуты поперек несущей 
кости сильнее, чем их нижнечелюстные анта-
гонисты; таким образом,  данная особенность, 
вероятно, была характерна для всех Bolosaurida, 
что требует учета при сравнении видов с привле-
чением челюстного материала.

Актуальная диагностика рода Permotriturus
Особенности зубной имплантации. Из  при-

веденного выше следует, что таксономическое 
размежевание родов Belebey и  Permotriturus 
на основе ранее предложенного диагноза (Ивах-
ненко, 2008) не представляется возможным. Тем 
не  менее, данные, полученные на  основе ком-
пьютерной томографии, указывают на  очевид-
ное отличие Permotriturus herrei от  Belebey spp. 
в характере крепления челюстных зубов, заклю-
чающееся в  значительно более слабом погру-
жении их корневой части внутрь альвеол и, как 
следствие, увеличенном объеме альвеолярной 
костной ткани, заполняющей периодонтальную 
область (рис. 1, 2). Данное состояние наблюда-
ется на обоих образцах из Ишеево, в связи с чем 
может рассматриваться как нормативное для 
Permotriturus и выступать диагностическим кри-
терием рода. Как показано выше, корни зубов 
у голотипа P. herrei и экз. КФУ, № В 823/54 погру-
жены в несущую кость немногим глубже середи-
ны высоты альвеол (рис. 1, д, з, и), в то время как 
у  остальных изученных восточноевропейских 

болозаврид корни зубов оканчиваются вблизи их 
дна (рис.  3). Выборка черепов Belebey vegrandis 
из  местонахождения Крымский, относящихся 
к различным онтогенетическим стадиям (длина 
черепа от 35 до 60 мм), не демонстрирует очевид-
ной изменчивости по данному признаку и харак-
теризуется той же глубиной погружения челюст-
ных зубов, что наблюдается в челюстных костях 
B.  vegrandis и  B.  maximi из  типовых местона-
хождений. Меньшая глубина погружения зубов, 
сопоставимая с  таковой у  Permotriturus herrei, 
фиксируется в зубной кости Belebey chengi (экз. 
IVPP V 12007: Snyder at al., 2020, рис. 3E), а также 
местами у голотипа B. shumovi (рис. 3, а), однако 
в  обоих случаях это объясняется присутствием 
внутри альвеол почти полностью сформирован-
ных сменных зубов, развитие которых, как пока-
зано ранее (Bulanov et al., 2022), сопровождается 
резорбцией дистальной части корней рабочих 
зубов, а  также окружающего их альвеолярного 
матрикса.

Само по  себе несоответствие высоты альве-
ол высоте корневой части зубов, наблюдаемое 
у Permotriturus, нетипично для примитивных ам-
ниот с текодонтным состоянием зубной системы, 
в  т.ч. для болозаврид (рис.  3). Отмеченная осо-
бенность P. herrei может свидетельствовать об от-
сутствии необходимости более прочной фикса-
ции в  челюстях наиболее специализированных 
зубов маргинального комплекса, что не  имеет 
удовлетворительного объяснения. С  учетом это-
го предположение, что Permotriturus мог иметь 
иную форму зубов (и, как следствие, несколько 
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Рис. 3. Глубина имплантации буккальных зубов среднепермских болозаврид Восточной Европы (вертикальные КТ-сечения 
вдоль продольной оси коронки): а – предпоследнего (десятого) максиллярного зуба голотипа Belebey shumovi (экз. ПИН, 
№  4312/4);  б  – максиллярного зуба из  средней части буккальной серии голотипа B.  vegrandis (экз. ПИН, №  164/50); 
в – нижнечелюстного зуба из средней части буккальной серии голотипа B. maximi (экз. СГУ, № 104В/2027). Обозначения: 
d – дентин, ab – альвеолярная костная ткань, jb – челюстная костная ткань, rf – отверстие резорбции, связанное с погру-
жением закладки сменного зуба внутрь альвеолы, rpt – внутриальвеолярно формирующаяся коронка сменного зуба.
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отличный от других среднепермских болозаврид 
принцип их функционирования), остается акту-
альным, хотя в  настоящее время не  может быть 
подтверждено фактическим материалом. При 
этом можно полагать, что “стандартная” глуби-
на альвеол при относительно слабом погруже-
нии в них зубов у Permotriturus, вне зависимости 
от  вероятных причин, поддерживалась реализо-
ванным у болозаврид паттерном зубной ренова-
ции, в соответствии с которым сменные зубы за-
вершали свое формирование в их базальной части 
(Snyder et al., 2020). 

Внутричелюстная васкуляризация. Другой от-
личительной особенностью рода Permotriturus, 
демонстрируемой КТ-данными, является ин-
тенсивная васкуляризация челюстных костей 
латеральнее зоны зубной имплантации, т.е. на-
личие здесь густой сети каналов и лакун, ориен-
тированных в  направлении альвеолярного края 
(с их выраженным наклоном в ростральном на-
правлении). Латеральная область повышенной 
васкуляризации отмечается как в  dentale, так 
и в maxillare P. herrei (рис. 1, е, ж), однако резуль-
таты томографии не демонстрируют ее наличия 
внутри челюстных костей других восточно-ев-
ропейских болозаврид, в  т.ч. у  типовых экзем-
пляров Belebey vegrandis, B. maximi и B. shumovi 
(рис.  3), что формально позволяет внести этот 
признак в  диагноз рода Permotriturus. Суще-
ственное различие в  характере васкуляризации 
челюстных костей P. herrei в сравнении с други-
ми восточноевропейскими болозавридами при 
сходстве общего плана строения в  настоящее 
время не  имеет морфофункциональной аргу-
ментации и требует дальнейшего рассмотрения. 

Организация подглазничного отдела дерма-
токраниума. Наиболее очевидным показате-
лем таксономической самостоятельности рода 
Permotriturus, по-видимому, является наличие 
на латеральной стороне maxillare большой кон-
тактной площадки, указывающей на  ряд прин-
ципиальных отличий в  организации суборби-
тальной части черепа в  сравнении с  таковым 
видов рода Belebey, у которых строение этой ко-
сти известно (B. vegrandis, B. shumovi и B. chengi). 

Морфология указанной области у B. vegrandis 
рассматривалась ранее (Ивахненко, Твердохле-
бова, 1987; Reisz et al., 2007) по  материалам 
из  местонахождения Крымский, и  уточняет-
ся здесь на основе экз. СГУ, 104В/2021 этой же 
коллекции, демонстрирующего минимальные 
повреждения и  смещения костей, образующих 
нижнюю стенку орбиты (рис. 4). 

Суборбитальный отдел верхнечелюстной ко-
сти B. vegrandis представляет собой высокую, уз-
кую в плане пластину, контактирующую с jugale 
и lacrimale (рис. 4, а); кроме того, к заднему краю 
максиллы сильно приближено переднее окон-
чание квадратноскуловой кости, хотя контакт 
этих элементов достоверно не  устанавливается 
ни на одной из сторон черепа. 

Впереди от  височного окна скуловая кость 
протягивается медиальнее maxillare почти до пе-
реднего края глазницы, где она сочленяется 
с подглазничным отростком lacrimale, обрамляя 
его снизу и отчасти медиально. Этот контакт пол-
ностью изолирует maxillare от орбиты как меди-
ально – за счет достаточно широкого смыкания 
lacrimale и  jugale,  – так и  дорсально, поскольку 
в латеральной проекции края указанных костей 
приподняты над максиллой (рис.  4, а). След-
ствием медиального прилегания lacrimale и jugale 
к верхнечелюстной кости у B. vegrandis является 
отсутствие на ней контактной площадки в посте-
ролатеральном положении, что представляется 
важным отличием этой формы от  Permotriturus 
herrei, для которого наличие такой площадки 
требует отдельной интерпретации.

На  основании реконструкций суборби-
тального отдела крыши черепа, приводимых 
Д.  Ватсоном для Bolosaurus striatus (Watson, 
1954, с. 307–309, рис. 1–3), постеролатеральная 
контактная площадка верхнечелюстной кости 
Permotriturus, а  точнее  – ее покрытая резкими 
гребнями и  ориентированная вертикально за-
дняя половина (рис. 2, фиг. 2, б, в, и: lfp), интер-
претируется здесь как место крепления jugale. 
У  Bolosaurus, как и  у  Belebey, скуловая кость 
почти достигает переднего края орбиты, одна-
ко налегает на подглазничный отдел максиллы 
сверху и, с большой вероятностью, отчасти пе-
рекрывает ее латерально. В  пользу последнего 
свидетельствует очень незначительная высота 
подглазничного отдела maxillare и  удаленное 
положение этого элемента от орбитального края 
в латеральной проекции (рис. 4, б), что, исходя 
из  общей высоты кости, предполагается также 
и для Permotriturus (рис. 4, в). 

Более сглаженная и  ориентированная более 
наклонно передняя половина постеролатераль-
ной контактной площадки голотипа P.  herrei 
(рис.  2, б, в: lfa), таким образом, может интер-
претироваться как место причленения слезной 
кости, которая, в  отличие от  Belebey vegrandis, 
широко смыкалась со скуловой поверх maxillare, 
а не медиально от него (рис. 4, в).
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Согласно приведенной интерпретации, пе-
реднее окончание постеролатеральной кон-
тактной площадки maxillare должно в  первом 
приближении соответствовать положению пе-
редней стенки орбиты (рис. 4, в); следовательно, 
пять или шесть последних альвеол, представ-
ленных на экз. КФУ, № В 823/54 и вмещавших 
наиболее крупные и специализированные зубы 
верхней челюсти, размещались в  подглазнич-
ной части максиллы, что не  характерно для 
видов Belebey. При этом у  Permotriturus мак-
силлярный зубной ряд протягивался до самого 
конца максиллы, т.е. достигал уровня середи-
ны длины орбиты, поскольку на  этом уровне 
верхнечелюстная кость оканчивается у всех бо-
лозаврид, известных по полночерепным наход-
кам, за исключением Eudibamus cursoris, у ко-
торого максилла почти достигала уровня задней 
стенки глазницы (Berman et al., 2021). Сильное 
захождение максиллярного зубного ряда назад 
под орбитой, предполагаемое для Permotriturus, 
реконструируется для раннепермских форм  – 
Bolosaurus striatus (Watson, 1954) и  Eudibamus 
cursoris (Berman et al., 2021, рис.  4), однако, 
не наблюдается у экземпляров Belebey vegrandis 
из  местонахождения Крымский (Ивахненко, 
Твердохлебова, 1987) по причине фрагментар-
ности материала и не может быть констатиро-
вано ни  для одного из  экземпляров Belebey, 

происходящих из  типовых местонахождений. 
Отдельно стоит отметить, что форма постеро-
латеральной контактной площадки maxillare 
Permotriturus указывает на отсутствие сочлене-
ния этой кости с quadratojugale.

Актуальный диагноз рода Permotriturus

Из приведенного выше следует, что P. herrei 
сочетает черты глубокой специализации зуб-
ной системы, заключающиеся в  сильном ла-
биолингвальном удлинении зубов буккальной 
серии (по  аналогии с  наблюдаемым у  Belebey 
spp.,) со  строением максиллярно-скуловой 
области, отмечаемым у  более примитивных  – 
раннепермских  – болозаврид (дорсолатераль-
ное прилегание jugale и lacrimale к верхнече-
люстной кости, и, как следствие, меньшая 
высота ее фациальной поверхности). При этом 
Permotriturus характеризуется уникальными 
внутри группы особенностями зубной имплан-
тации, а  именно  – слабым погружением (ча-
стичной редукцией) корней челюстных зубов, 
а  также наличием латеральной и  медиальной 
зон челюстной васкуляризации, что в совокуп-
ности подтверждает таксономическую само-
стоятельность рода Permotriturus и,  как след-
ствие, валидность рода Belebey. 
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Рис.  4. Реконструкция соотношения элементов крыши черепа в  суборбитальной области различных представи-
телей Bolosaurida: а – Belebey vegrandis (по экз. СГУ, № 104B/2021), б – Bolosaurus striatus (по: Watson, 1954, с измене-
ниями), в – Permotriturus herrei (по голотипу ПИН, № 157/500). Обозначения: J – jugale, L – lacrimale, Mx – maxillare, 
Qj – quadratojugale.
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Вопрос таксономической дифференциации  
отряда Bolosaurida

Перечисленные выше отличия делают малове-
роятной принадлежность Permotriturus и Belebey 
к  одному семейству, однако, на  наш взгляд, 
предложенное ранее выделение среднепермских 
форм в отдельное семейство Belebeyidae (Ивах-
ненко, 2001) нуждается в дополнительном обо-
сновании.

Диагноз Belebeyidae был приведен Ивахненко 
(2008, с.  90): “Верхнечелюстная кость длинная, 
более половины длины черепа. Коронки зубов 
низкие, уплощенные, с  хорошо выраженными 
широкими горизонтальными пятками. Небная 
кость почти наполовину прикрывает заднюю 
часть костной хоаны, образуя хорошо выражен-
ное вторичное небо”. 

Длина верхнечелюстной кости Belebey 
vegrandis корректно отражена в диагнозе и при-
водимых ранее реконструкциях (Ивахненко, 
Твердохлебова, 1987, рис.  1; Reisz et al., 2007, 
рис.  9), основанных на  материале из  местона-
хождения Крымский (экз. СГУ, №№ 104В/2020, 
2021), однако, как указывалось, у большинства 
болозаврид, известных по  полночерепному ма-
териалу, maxillare оканчивается в  сходном по-
ложении  – примерно на  уровне середины дли-
ны орбиты, а у раннепермского рода Eudibamus 
протягивается значительно далее назад (Watson, 
1954; Ивахненко, Твердохлебова, 1984; Reisz et 
al., 2007; Berman et al., 2021). Принципиальные 
отличия, возможно, связаны с протяженностью 
максиллярного зубного ряда, который достигает 
или не достигает задней оконечности максиллы, 
однако нельзя исключить, что это состояние ва-
рьирует в онтогенезе вследствие добавления но-
вых зубных позиций. 

Сильная расширенность задних зубов бук-
кальной серии среднепермских болозаврид 
(наличие выраженной пятки и,  как следствие, 
меньшая высота зубов относительно их шири-
ны) не  является уникальной, поскольку харак-
терна, в  частности, для задних нижнечелюст-
ных зубов Bolosaurus grandis (Snyder et al., 2020, 
рис.  1d) и,  исходя из  общей закономерности, 
должна быть проявлена сильнее у  максилляр-
ных зубов этого вида (верхнечелюстные кости 
B. grandis пока не описаны).

Наличие вторичного неба среди болозаврид 
достоверно устанавливается только для экземпля-
ров Belebey vegrandis из местонахождения Крым-
ский (Ивахненко, Твердохлебова, 1987), в то вре-
мя как данные по  строению небного комплекса 

у  других представителей отряда либо неполны 
(B. striatus), либо отсутствуют, что не  позволяет 
использовать данный критерий для разделения 
таксонов любого ранга внутри группы. 

Потенциальными дефинициями для се-
мейственного обособления ранне- и  средне-
пермских Bolosaurida в дальнейшем могут стать 
различия в  форме и  размерах височного окна 
и  соответствующая диспропорция обрамляю-
щих его элементов (jugale и  quadratojugale), од-
нако строение этого отдела дерматокраниума 
у Bolosaurus реконструировано условно (Watson, 
1954) и нуждается в уточнении. 

Дополнительным проблемным обстоятель-
ством таксономической дифференциации отря-
да Bolosaurida является то, что все виды Belebey 
в типовых местонахождениях представлены изо-
лированным челюстным материалом. Как след-
ствие, критерии для выделения таксонов группы 
семейства (как предлагавшиеся ранее, так и по-
тенциально возможные) не  прослеживаются 
за пределами выборки экземпляров B. vegrandis 
из  Крымского. При этом само отнесение мате-
риалов из этого местонахождения к B. vegrandis, 
принимаемое a priori после их первого опубли-
кования (Ивахненко, Твердохлебова, 1987), тре-
бует ревизии в  связи с  последовавшим позднее 
описанием других видов в составе рода Belebey – 
B. maximi Ivachnenko, 1990; B. chengi Müller et al., 
2008 и B. shumovi Bulanov et al., 2022.

Из  вышеизложенного следует, что установ-
ление таксонов группы семейства внутри от-
ряда Bolosaurida на  основе его среднепермских 
форм представляется преждевременным ввиду 
отсутствия корректных диагностических крите-
риев, что связано в  первую очередь с  неполно-
той данных по  уже описанным раннепермским 
формам. При этом мозаичное сочетание при-
митивных и  эволюционно продвинутых кра-
ниальных характеристик у  рода Permotriturus 
не  позволяет однозначно определить его се-
мейственную принадлежность даже при даль-
нейшем подтверждении валидного статуса се-
мейства Belebeyidae. В  том случае, если новые 
данные позволят позиционировать роды Belebey 
и Permotriturus в составе одного таксона группы 
семейства, типовым родом последнего должен 
выступать Permotriturus, поскольку семейство 
Permotrituridae Tatarinov, 1968 было предложено 
ранее Belebeyidae Ivachnenko, 2001. 
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To the Revision of the Middle Permian Bolosaurids (Tetrapoda, Bolosaurida) 
of Eastern Europe

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

Kazan Federal University, Kazan, 420008 Russia

A re-examination of the holotype of Permotriturus herrei Tatarinov, 1968 (Tetrapoda, Bolosaurida) 
supplemented by a new specimen from the type locality Isheevo, Republic of Tatarstan, European Russia, 
supports the validity of the genus Belebey Ivakhnenko, 1973. The differences between the genera Belebey and 
Permotriturus were established in the relationships of elements forming the suborbital portion of the skull roof, 
features of tooth implantation, as well as in the pattern of vasculature of the jaw bones. In spite the specialized 
condition of the dental system of P. herrei and its upper-most (terminal Urzhumian) stratigraphic position in 
comparison with other bolosaurid species, the morphology of its cheek region exhibits more similarity with that 
of the lower Permian bolosaurids of North America other than members of the genus Belebey. The absence of 
clear diagnostic criteria allows no possibility for subdivision of the order Bolosaurida on taxa of the family rank 
based on its middle Permian representatives.

Keywords: Bolosaurida, Permotriturus, dental system, Isheevo, middle Permian, Urzhumian, Eastern Europe 
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Описан хвостовой позвонок гигантской морской черепахи Chelonioidea indet. из верхнемелового ме-
стонахождения Малый Пролом (Рязанская обл., Россия; средний сеноман – средний сантон). Хвосто-
вой позвонок, скорее всего, IV–X, с сохранившейся длиной 3.8 см, принадлежал черепахе, сопостави-
мой по размеру с типовым экземпляром протостегида Archelon ischyros из кампана США. Пропорции 
тела позвонка позволяют предположить, что он принадлежал самке.

Ключевые слова: Chelonioidea, черепаха, меловая система, дмитровская свита, Рязанская обл., Россия
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ВВЕДЕНИЕ
Остатки морских черепах (надсемейство 

Chelonioidea, или клада Pan-Chelonioidea) мела 
Европейской России известны из  21 местона-
хождения (см. Danilov et al., 2022: Appendix A). 
Наиболее крупные представители морских че-
репах на  указанной территории происходят 
из верхнего альба местонахождения Акуша, Да-
гестан (сf. Desmatochelys sp.; Данилов, 2019; Да-
нилов и  др., 2020) и  кампана местонахождения 
Белое Озеро, Саратовская обл. (Protostega gigas 
Cope, 1872; Danilov et al., 2022).

В 2021 г. в карьере по добыче песка на юго-за-
падной окраине с. Малый Пролом Шацкого р-на 
Рязанской обл. России (54°06' N, 41°69' E; рис. 1) 
одним из  авторов (А.П. Евсюткин) был найден 
хвостовой позвонок крупной рептилии. Находка 
происходит из  уплотненного горизонта желези-
стых кварцевых песков с гравием, галькой и остат-
ками двустворчатых моллюсков и  позвоночных, 
который относится к нижней части дмитровской 
свиты (средний–верхний сантон) и  несогласно 

залегает на  поверхности яхромской свиты (ниж-
ний–средний сеноман) (подробнее о  геологии 
местонахождения см.: Solonin et al., 2021b). По ма-
териалам из  этого местонахождения ранее были 
опубликованы предварительные данные о  зубах 
эласмобранхий, упоминались позвонки и зубы ак-
тиноптеригий и описаны зубы разнообразных ди-
апсидных рептилий: птерозавров (орнитохейрид), 
плезиозавров, ихтиозавров и мозазаврид (“aquatic 
squamates”; Solonin et al., 2020, 2021a, b). С учетом 
возможности частичного переотложения остатков 
позвоночных данного местонахождения, геологи-
ческий возраст комплекса соответствует совмест-
ному стратиграфическому интервалу яхромской 
и дмитровской свит (средний сеноман – средний 
сантон), тогда как отдельные его компоненты мо-
гут иметь сеноманский, туронский или коньяк–
сантонский возраст (Solonin et al., 2020, 2021a, b).

В настоящей статье описан вышеупомянутый 
хвостовой позвонок крупной рептилии, кото-
рая отнесена к морским черепахам (Chelonioidea 
indet.).
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Сравнение осуществлялось в  два этапа. 
На  первом этапе для определения системати-
ческого положения позвонка среди рептилий 
осуществлялось сравнение с  представителями 
различных групп крупных (сходных по размеру 
позвонков) позднемеловых рептилий (см. Срав-
нение): с  мозазавридом Prognathodon lutugini 
(Yakovlev, 1901) из местонахождения Крымское 
(кампан), Россия (Grigoriev, 2013), эузухией 
Deinosuchus riograndensis (Colbert et Bird, 1954) 
из  формации Агуджа (кампан), США (Cossette, 
Brochu, 2020) и  титанозаврами Paludititan 
nalatzensis Csiki et al., 2010, Magyarosaurus dacus 
(Nopcsa, 1915), Titanosauria indet. и  Lithostrotia 
indet. из  ряда местонахождений маастрихтско-
го яруса, Румыния (Mocho et al., 2023), а  так-
же с  морскими черепахами (надсемейство 
Chelonioidea) в целом.

На  втором этапе, после определения при-
надлежности к  морским черепахам, сравнение 
осуществлялось со  следующими их предста-
вителями: Allopleuron hofmanni (Gray, 1831) 
из  формации Маастрихт (маастрихт), Нидер-
ланды (Mulder, 2003); Archelon ischyros Wieland, 
1896 из  формации Пьер Шейл (кампан), США 
(Wieland, 1909); Caretta caretta (L., 1758), со-
временный (Mulder, 2003, табл.  39, фиг. 2, 3); 
Chelonia mydas (L., 1758), современный (Mulder, 
2003, табл. 39, фиг. 4); Ctenochelys acris Zangerl, 
1953 из формации Мурвилльский мел (сантон–
кампан), США (Zangerl, 1953b, табл. 20, фиг. F); 
Cynocercus incisus Cope, 1872 из  неизвестного 
местонахождения, вероятно, формации Ни-
обрара (коньяк–кампан), США (Cope, 1875); 
Mesodermochelys undulatus Hirayama et Chitoku, 
1996 из  Нижней песчаной Алевролитовой фор-
мации (нижний маастрихт), Япония (Hirayama, 

Chitoku, 1996); Mexichelys coahuilaensis Brinkman 
et al., 2009 из формации Серро дель Пуэбло (верх-
ний кампан), Мексика (Brinkman et al., 2009); 
Protostega gigas Cope, 1872 из  формаций Мур-
вилльский мел и  Ниобрара (коньяк–кампан), 
США, и рыбушкинской свиты (кампан), Россия 
(Cope, 1875; Zangerl, 1953a; Danilov et al., 2022); 
Toxochelys latiremis Cope, 1873 из  ряда форма-
ций (коньяк–кампан), США (Nicholls, 1988); 
Toxochelys moorevillensis Zangerl, 1953 из форма-
ции Мурвилльский мел (сантон–кампан), США 
(Zangerl, 1953b).

Экземпляры, упоминаемые в  данной статье, 
хранятся в  следующих учреждениях: CMNH  – 
Музей естественной истории Карнеги, Пит-
тсбург, США; IRSNB  – Королевский бель-
гийский ин-т естественных наук, Брюссель, 
Бельгия; NCB – Нидерландский центр биораз-
нообразия Натуралис, Лейден, Нидерланды; 
YPM  – Музей естественной истории Пибоди 
при Йельском ун-те, Нью-Хейвен, США; ZIN 
PH  – Зоологический ин-т РАН, палеогерпето-
логическая коллекция, С.‑ Петербург, Россия.

При описании элементов хвостового позвон-
ка названия морфологических структур даются 
по А. Ромеру (Romer, 1956). Таксономия черепах 
приводится по И.Г. Данилову с соавт. (2017).

Описание материала (рис.  2). ZIN PH 1/291, 
тело переднего хвостового позвонка. Дисталь-
ные части поперечных отростков, а также обла-
сти передней и  задней сочленовных поверхно-
стей окатанные. Позвонок короткий, немного 
сжат дорсовентрально. По  всей неповрежден-
ной поверхности видны питательные отверстия, 
особенно крупные на  дне неврального канала. 
Передняя часть позвонка существенно шире 

100 км

50 км

1000 км

неоген

сантон

сеноман

нижний мел

местонахождение
Малый Пролом

юра

карбон

реки

районный центр
Шацк

Рис. 1. Слева – местонахождение Малый Пролом на геологической картосхеме Шацкого р-на Рязанской обл. России; по-
середине – Шацкий р-н на административной картосхеме Рязанской обл.; справа – Рязанская обл. на административной 
картосхеме России.
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задней за  счет расширенных областей сочлене-
ния с невральной дугой и поперечными отрост-
ками. Шовные поверхности для невральной 
дуги широкие; невральный канал узкий, его 
ширина в  средней части  10  мм. Тело позвонка 

процельное. Передняя сочленовная поверхность 
вогнутая, ориентирована вперед и немного вен-
трально; ее форма при виде спереди не  совсем 
ясна из-за окатанности краев: она могла быть 
овальной с  дорсовентральным сжатием или 

а б

в г д

е ж

з и1 см
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Рис. 2. Хвостовой позвонок Chelonioidea indet., ZIN PH 1/291: а, б – вид спереди; в – вид сзади; г, д – левый вид сбоку; 
е, ж –вид снизу; з, и –вид сверху; б, д, ж, и – пояснительные рисунки; Россия, Рязанская обл., местонахождение Малый 
Пролом, верхний мел, средний сеноман – средний сантон. Заливка на рисунках: темно-серым цветом – неповрежденная 
поверхность; светло-серым цветом – поврежденная поверхность. Обозначения: aas – передняя сочленовная поверхность 
тела, asa – шовная поверхность для невральной дуги, lci – продольный гребнеподобный перегиб, nc – невральный канал, 
nf – питательное отверстие, pas – задняя сочленовная поверхность тела, stc – шов между поперечным отростком и телом, 
tp – поперечный отросток. Прерывистой линией обозначены реконструированные края элементов позвонка.
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шестиугольной с закругленными углами. Задняя 
сочленовная поверхность сильновыпуклая, ее 
точная форма при виде сзади неясна, т.к. ее края 
окатанные. Поперечные отростки соединены 
с  телом позвонка хорошо видимым швом. Они 
расположены в  передней части тела позвонка, 
овальной формы в сечении. Точная медиолате-
ральная длина поперечных отростков неясна из-
за окатанности, однако, судя по  углу между их 
передним и задним краями, они не были очень 
длинными. Ось поперечных отростков была ори-
ентирована примерно перпендикулярно оси тела 
позвонка. Глубокого продольного желоба на ла-
теральных поверхностях тела не  наблюдается. 
При виде сбоку позвонок вогнут с вентральной 
стороны между передней и задней сочленовны-
ми поверхностями, а  вентральная поверхность 
задней части позвонка опущена значительно 
вентральнее передней части. Сохранившийся 
участок вентральной поверхности тела позвонка 
представляет собой близкую по форме к прямоу-
гольной гладкую площадку, рельефных структур 
на ней не наблюдается. Вентральная и латераль-
ные поверхности позвонка разделены резки-
ми продольными гребнеподобными перегиба-
ми. Задний участок вентральной поверхности 

позвонка, на  котором могли быть фасетки для 
шевронов, окатан.

С р а в н е н и е . Выраженная процельность 
тел и крупный размер позвонков, как у ZIN PH 
1/291, из  позднемеловых рептилий характерны 
для мозазаврид, упоминавшихся из местонахож-
дения Малый Пролом (Solonin et al., 2021a), эузу-
хий, хвостовых позвонков большинства титано-
завров и задних шейных и хвостовых позвонков 
морских черепах. У  ихтиозавров и  плезиозав-
ров, упоминавшихся из этого местонахождения 
(Solonin et al., 2021a), а также позднемеловых ди-
нозавров, не  относящихся к  титанозаврам, по-
звонки не имеют выраженной процельной фор-
мы (Romer, 1956; Скучас и др., 2015; Averianov, 
Lopatin, 2020). 

Если предположить, что ZIN PH 1/291 при-
надлежит мозазавриду, то  по  форме и  общей 
морфологии он наиболее сопоставим с позвон-
ками из  туловищного и  передней части хво-
стового отделов (так как поперечные отростки 
примыкают к невральной дуге; рис. 3, а, б). У мо-
зазаврид гемальные дуги и поперечные отростки 
одновременно присутствуют только на  хвосто-
вых постпигальных позвонках, но они имеют ме-
нее вытянутую форму, обычно с грушевидными 

а б
в

г

д

е
ж з и

Рис.  3. Позвонки позднемеловых рептилий: а,  б  – Prognathodon lutugini, туловищный позвонок: а  – вид сбоку (отра-
жен по  горизонтали),  б  – вид снизу (Grigoriev, 2013, рис.  10H, J); в  – Deinosuchus riograndensis, хвостовой позвонок, 
вид сбоку (Cossette, Brochu, 2020, рис. 25A); г, д – Magyarosuchus dacus, (?) I хвостовой позвонок: г – вид сбоку, д – вид 
снизу (Mocho et al., 2023, рис. 13e, i); е, ж – Chelonioidea indet., ZIN PH 1/291, передний хвостовой позвонок: е – вид 
сбоку, ж – вид снизу; з – Mesodermochelys udulatus, III хвостовой позвонок, вид сбоку (Hirayama, Chitoku, 1996, рис. 9B); 
и – Allopleuron hofmanni IRSNB 3901, (?)VIII хвостовой позвонок, вид снизу (Mulder, 2003, табл. 38, фиг. 3).
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сочленовными поверхностями (Russell, 1967). 
В  любом случае, для тел позвонков мозазаврид 
не характерны гребнеподобные перегибы, как 
у ZIN PH 1/291.

У  эузухий поперечные отростки хвостовых 
позвонков дорсовентрально уплощены, в  отли-
чие от ZIN PH 1/291 с широким овальным сече-
нием поперечных отростков (рис. 3, в).

Хвостовые позвонки титанозавров разноо-
бразны по  форме. Наличие развитых попереч-
ных отростков у ZIN PH 1/291 придает сходство 
с  передними хвостовыми позвонками титано-
завров, но эти позвонки (кроме самых передних 
у некоторых видов) на вентральной поверхности 
несут продольную ложбину (Averianov, Lopatin, 
2020). Т.е. ZIN PH 1/291 сходен только с самыми 
передними хвостовыми позвонками некоторых 
видов титанозавров (рис. 3, г, д). Дорсовентраль-
ное сжатие передних хвостовых позвонков явля-
ется состоянием диагноза Saltasaurinae, однако 
при этом у Saltasaurinae дорсовентрально высо-
кие поперечные отростки (Salgado et al., 1997; 
Gallina, Otero, 2009). Кроме того, задняя часть 
тела позвонка смещена вентрально относитель-
но передней, что не  характерно для титанозав-
ров. Таким образом, ZIN PH 1/291 не относится 
к титанозаврам.

В то же время такая морфология – смещен-
ная вентрально задняя часть тела – обычна 
для хвостовых позвонков черепах, среди кото-
рых очень крупных размеров в  позднем мелу 
достигают только представители Chelonioidea 
(рис.  3,  з; Hirayama, Chitoku, 1996, рис.  8,  9). 
Отсутствие киля на  вентральной поверхно-
сти тела указывает на  то, что позвонок не  мо-
жет быть задним шейным. По  длине тела ZIN 
PH 1/291 сходен с хвостовым позвонком самки 
Allopleuron hofmanni (IRSNB 3901), и  он ко-
роче, чем у  самца того  же вида (IRSNB 3668) 
(Mulder, 2003). Форма передней сочленовной 
поверхности тела ZIN PH 1/291 могла быть 
овальной с дорсовентральным сжатием или же 
шестиугольной с  закругленными углами, как 
у A. hofmanni и у некоторых хвостовых позвон-
ков Mesodermochelys undulatus, и она отличает-
ся от округлой передней сочленовной поверхно-
сти тела заднего хвостового позвонка Protostega 
gigas (Zangerl, 1953a, рис.  54C; Hirayama, 
Chitoku, 1996, рис.  8; Mulder, 2003). На  хво-
стовых позвонках Allopleuron hofmanni (кроме 
I хвостового позвонка NCB 14063), Ctenochelys 
acris, Cynocercus incisus и  Mesodermochelys 
undulatus поперечные отростки имеют хо-
рошо выраженный отступ от  переднего края 

тела позвонка (рис. 3, и; Cope, 1875, табл. VIII, 
фиг. 3a, 4a; Zangerl, 1953b, табл.  20, фиг. F; 
Hirayama, Chitoku, 1996, рис. 8B; Mulder, 2003, 
табл.  38). Ось поперечных отростков ZIN PH 
1/291 была ориентирована примерно перпен-
дикулярно оси тела позвонка, близко к состоя-
нию у IV–VI хвостовых позвонков M. undulatus 
и у второй четверти ряда хвостовых позвонков 
современных Caretta caretta и  Chelonia mydas 
(Hirayama, Chitoku, 1996, рис.  8B; Mulder, 
2003, табл.  39, фиг. 2–4). Глубокого продоль-
ного желоба на  латеральных поверхностях 
тела ZIN PH 1/291 не  наблюдается, в  отличие 
от меньшего из двух описанных тел позвонков 
Protostega gigas (Cope, 1875, с.  105, табл. XI, 
фиг. 5b). Сохранившийся участок вентральной 
поверхности тела ZIN PH 1/291 представля-
ет собой близкую по  форме к  прямоугольной 
гладкую площадку; рельефных структур на ней 
не наблюдается – ни продольной борозды, как 
у  Cynocercus incisus (Cope, 1875, табл. VIII, 
фиг. 3a, 4a), ни вентрального киля, как у одного 
из позвонков Protostega gigas (Cope, 1975, с. 105, 
табл. XI, фиг. 4b). Сходная с ZIN PH 1/291 об-
ширная площадка на вентральной поверхности 
тела позвонка, ограниченная сбоку перегиба-
ми, имееется на передних хвостовых позвонках 
Allopleuron hofmanni (рис.  3,  и; Mulder, 2003, 
табл. 38, фиг. 3).

П р о м е р ы ,  в   м м .  Длина тела позвонка – 
38, ширина с  сохранившимися частями попе-
речных отростков – 60; высота передней сочле-
новной поверхности в сохранившемся виде – 22, 
ее ширина в  сохранившемся виде  – 26; высота 
задней сочленовной поверхности – 22, ее шири-
на – 27.

ОБСУЖДЕНИЕ
Систематическая принадлежность ZIN PH 

1/291. Экз. ZIN PH 1/291 отличается от процель-
ных позвонков других крупных позднемеловых 
рептилий (см. Сравнение) и  соответствует хво-
стовым позвонкам черепах по следующим при-
знакам: смещенная вентрально задняя часть тела 
позвонка; сечение поперечных отростков в фор-
ме широкого овала; наличие на вентральной по-
верхности тела обширной площадки, ограничен-
ной с боков перегибами. Очень крупный размер 
ZIN PH 1/291, ассоциированная морская фауна 
и меловой возраст указывают на то, что этот по-
звонок принадлежал представителю надсемей-
ства Chelonioidea. Сеноман–сантонский возраст 
ZIN PH 1/291 свидетельствует о  его вероятной 
принадлежности к  семейству Protostegidae, т.к. 
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гигантские меловые непротостегидные хелони-
оиды известны только из  кампана и  маастрих-
та (Alienochelys selloumi, Gigantatypus salahi, 
Leviathanochelys aenigmatica и  Ocepechelon 
bouyai: Kaddumi, 2006; Bardet et al., 2013; de 
Lapparent de Broin et al., 2013; Castillo-Visa et al., 
2022). Кроме них, из альба–сеномана Лебедин-
ского и  Стойленского карьеров упоминались 
остатки гигантских архаичных Dermochelyidae 
indet. (Averianov, 2002), однако они нуждают-
ся в  дополнительном изучении (Данилов и  др., 
2017, 2021; Danilov et al., 2021). Таким образом, 
ZIN PH 1/291 определяется как хвостовой по-
звонок Chelonioidea indet. и, возможно, относит-
ся к неизвестным Protostegidae.

Положение ZIN PH 1/291 в  ряду хвостовых 
позвонков. Хвостовой позвонок ZIN PH 1/291 
не является первым в ряду, т.к. его поперечные 
отростки ориентированы строго латерально, 
а не антеролатерально, для сочленения с тазом, 
как это характерно для I  хвостового позвонка 
черепах (Williston, 1925; Romer, 1956; Hoffstetter, 
Gasc, 1969). Также он не может относиться к зад-
ней части ряда, иначе позвонок принадлежал бы 
черепахе неправдоподобно больших размеров. 
Наиболее вероятно предположить, учитывая 
ориентацию оси поперечных отростков у  хво-
стовых позвонков других морских черепах (см. 
Сравнение), что он относился к  средней или 
задней части передней половины ряда (скорее 
всего, IV–X хвостовые позвонки).

Пол черепахи из  Малого Пролома. Хвосто-
вому отделу позвоночника морских черепах 
присуща половая изменчивость. Известно, что 
у большинства современных черепах, в т.ч. у хе-
лониоидов, хвост значительно крупнее и  длин-
нее у  самцов, чем у  самок (Hirayama, Chitoku, 
1996). Например, у  взрослых самцов Chelonia 
mydas хвост самцов в среднем длиннее, чем у са-
мок, в  1.75 раза (Mulder, 2003). Помимо этого, 
у взрослых самцов морских черепах отмечаются 
крупные хвостовые позвонки с мощными попе-
речными и дорсальными отростками (Wyneken, 
2001). По  этой причине выраженные внутри-
видовые различия в  длине хвостовых позвон-
ков меловых хелониоидов (Allopleuron hofmanni 
и  Mesodermochelys undulatus) объясняются по-
ловым диморфизмом (Hirayama, Chitoku, 1996; 
Mulder, 2003). Короткое тело позвонка ZIN PH 
1/291, сходное по пропорциям с хвостовыми по-
звонками самки A. hofmanni IRSNB 3901, позво-
ляет предположить, что ZIN PH 1/291 мог при-
надлежать самке. 

Размер черепахи из  Малого Пролома. Дли-
на (?) IV–X хвостового позвонка ZIN PH 1/291 
(в сохранившемся виде – 3.8 см; реконструируе-
мая – около 4.0 см) такая же, как у IV и V хвосто-
вого позвонков типового экземпляра Archelon 
ischyros YPM 3000 (4.0  см) с  длиной карапак-
са 2 м и длиной плечевой кости 60 см (Wieland, 
1909). У  Protostega gigas CMNH 1420 с  длиной 
плечевой кости 34 см и длиной карапакса почти 
вдвое меньше, чем у Archelon ischyros YPM 3000 
(Wieland, 1906, 1909), длина I  хвостового по-
звонка составляла 3.5 см. При этом следует учи-
тывать, что I  хвостовой позвонок хелониоидов 
крупнее, чем IV–X хвостовые позвонки. Таким 
образом, особь, которой принадлежал хвостовой 
позвонок ZIN PH 1/291, очевидно, была близ-
кого размера к типовому экземпляру A. ischyros 
и превышала размер Protostega gigas CMNH 1420. 
Это не  самые крупные экземпляры A. ischyros 
и P. gigas – в литературе имеются данные об эк-
земплярах A. ischyros с  длиной карапакса 2.2  м 
и P. gigas с длиной карапакса 2.0 м (Derstler et al., 
1993). Длина II и III хвостовых позвонков самца 
Allopleuron hofmanni IRSNB 3668 превышает дли-
ну ZIN PH 1/291, составляя 42 мм, однако хво-
стовые позвонки IRSNB 3668 вытянуты в длину 
значительно сильнее, чем у  самки A. hofmanni 
IRSNB 3901 (Mulder, 2003) и хелониоида ZIN PH 
1/291. Поэтому общий размер особи, которой 
принадлежал позвонок ZIN PH 1/291, очевидно, 
был больше, чем у A. hofmanni IRSNB 3668 с дли-
ной карапакса 140  см и  длиной левой плечевой 
кости 28 см (Hirayama, 1992: Appendix).

Гигантизм был нередким явлением среди ме-
ловых хелониоидов, но большинство материалов 
по ним происходит из кампана и маастрихта. Бо-
лее ранние гигантские хелониоиды пока изуче-
ны хуже, хотя очень крупные виды (Protostegidae 
inc. sed.) появляются в  валанжине, а  близкие 
к предельным размерам, немного меньше типо-
вого экземпляра Archelon ischyros (Cratochelone 
berneyi Longman, 1915),  – уже в  позднем аль-
бе (Kear, 2006; Cadena, Combita-Romero, 2023). 
В  стратиграфическом интервале, соответству-
ющем местонахождению Малый Пролом (се-
номан–сантон), из  очень крупных хелониои-
дов пока известны протостегиды “Protostega” 
eaglefordensis из  сеномана Сланцев Игл Форд, 
США, и P. gigas из коньяка–кампана ряда место-
нахождений США и  кампана местонахождения 
Белое Озеро России (Zangerl, 1953a; Danilov et al., 
2022). Таким образом, позвонок хелониоида ZIN 
PH 1/291 из среднего сеномана – среднего санто-
на нижней части дмитровской свиты пополняет 
список меловых гигантских хелониоидов.
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A Tail Vertebra of a Giant Sea Turtle (Testudines: Chelonioidea) from the Upper 
Cretaceous Deposits of the Malyy Prolom Locality (Ryazan Province, Russia)

I. G. Danilov1, A. P. Evsyutkin2, D. V. Grigoriev1, 3, E. A. Zvonok4

1Zoological Institute RAS, St. Petersburg, 199034 Russia
2Independent researcher, Ryazan, 390000 Russia
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The article describes a tail vertebra of a giant sea turtle Chelonioidea indet. from the Upper Cretaceous Malyy 
Prolom locality (Ryazan Province, Russia; middle Cenomanian  – middle Santonian). The tail vertebra, 
probably IV–X, with a preserved length of 3.8 cm belonged to a turtle comparable in size with the type specimen 
of the protostegid Archelon ischyros from the Campanian of USA. The proportions of the vertebral centrum 
suggest that it belonged to a female.

Keywords: Chelonioidea, turtle, Cretaceous, Dmitrov Formation, Ryazan Province, Russia
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ВВЕДЕНИЕ
Трофические адаптации своеобразных ран-

них архозавров  – орнитозухид  – в  последнее 
время являются предметом ряда исследований 
и  обсуждений в  публикациях (Baczko, 2018; 
Müller et al., 2020; Taborda et al., 2023; Sennikov, 
2024). Представители этого семейства традици-
онно считаются активными хищниками (Walker, 
1964; Benton, Walker, 1985 и др.). 

Возможные трофические адаптации орнито-
зухид были проанализированы М. фон Бакско 
(Baczko, 2018) на  примере южноамериканского 
Venaticosuchus rusconii Bonaparte, 1970. Она вы-
двинула гипотезу о преимущественной падалеяд-
ности этого и других орнитозухид. Такое заклю-
чение было сделано на основании выполненной 
ею реконструкции челюстной мускулатуры 
и  морфофункционального анализа челюстного 
аппарата. Главными аргументами в пользу своей 
гипотезы фон Бакско считала повышенную силу 
сжатия челюстей в сочетании с медленной скоро-
стью укуса. Сильный, но медленный укус орнито-
зухид, по ее мнению, кажется более подходящим 
для падальщика, которому не требуется скорость, 
чтобы поймать движущуюся добычу, а сила нуж-
на только для того, чтобы разорвать мягкие ткани 
или разгрызть кости туши мертвого животного. 
Недостаточная, по  ее мнению, прочность узкой 

передней части рыла и длинных, тонких, сжатых 
с боков зубов могла привести к их повреждению 
при рывках крупной живой жертвы. Поэтому фон 
Бакско предполагала для орнитозухид также воз-
можность охоты только на  мелких и  среднераз-
мерных тетрапод (Baczko, 2018). 

Позднее (Sennikov, 2024) автором настоящей 
статьи было высказано предположение, что ор-
нитозухиды реализовали особый экологический 
тип специализированного гиперанизодонтного 
хищника-макрофага в  среднем размерном клас-
се среди ранних архозавров, т.е. не  были специ-
ализированными падальщиками, но  охотились 
преимущественно на  крупную добычу. Главным 
аргументом в пользу этой гипотезы было то, что 
для специализации к  падалеядению характер-
ны массивные, прочные зубы, необходимые для 
разгрызания костей. Относительно тонкие, сжа-
тые с боков и очень длинные зубы орнитозухид, 
недостаточно прочные на  боковой излом, явно 
не соответствуют таким требованиям. Малое ко-
личество гипертрофированно анизодонтных заз-
убренных зубов в  сочетании с  очень высокими 
их коронками  – адаптация челюстного аппарата 
к глубокому поражению мягких тканей и к глубо-
кому захвату тела жертвы. При этом не исключена 
и  возможность факультативного падалеядения, 
но только с употреблением в пищу мягких частей 
тела.

mailto:sennikov@paleo.ru


101К ВОПРОСУ О ТРОФИЧЕСКИХ АДАПТАЦИЯХ ОРНИТОЗУХИД (ARCHOSAURIA)

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ        №  1      2025

Уже после сдачи в  печать статьи по  орни-
тозухидам (Sennikov, 2024) у  автора появилась 
возможность ознакомиться с  очередной публи-
кацией на данную тему (Taborda et al., 2023). Ее 
авторы на  основании функционально-морфо-
логического и  биомеханического анализа че-
люстного аппарата южноамериканского орни-
тозухида Riojasuchus отказываются от  гипотезы 
о  падалеядности и  утверждают, что он охотился 
только на  рыбу, амфибий и  другую мелкую до-
бычу в  толще воды. Основанием для такого вы-
вода Х. Таборда с соавторами считают тот факт, 
что верхний и  нижний зубные ряды риохазуха 
латерально отделены друг от  друга, в  результа-
те чего не  могла образовываться линия разреза 
в теле крупной жертвы благодаря окклюзии. Эти 
исследователи также полагают, что изгиб верх-
ней челюсти вниз и диастема между пред- и верх-
нечелюстными зубами способствовали захвату 
мелкой добычи в воде целиком. Кроме того, они 
считают, что клиновидная форма передней части 
черепа гидродинамически идеальна для плавания 
в воде, позволяя риохазуху “легко сместить жид-
кость в  стороны, подобно носу корабля, умень-
шая сопротивление”. Строение немного сжато-
го с  боков хвоста орнитозухид также указывает 
на  адаптацию к  плаванию. По  мнению авторов 
статьи (Taborda et al., 2023), риохазух охотился, 
подобно современным болотным птицам, стоя 
на мелководье на краю водоема и схватывая свою 
жертву, быстро погружая голову в толщу воды.

Эта последняя публикация побудила вер-
нуться к вопросу о трофических адаптациях ор-
нитозухид. 

ВОЗМОЖНЫЕ ТРОФИЧЕСКИЕ 
АДАПТАЦИИ ОРНИТОЗУХИД

Предположение о  трофических адаптациях 
орнитозухид, выдвинутое Таборда с  соавт., вы-
глядит недостаточно обоснованным. В  связи 
с  этим кажется неожиданным легкий отказ фон 
Бакско, соавтора этой статьи (Taborda et al., 2023), 
от своей гипотезы о падалеядности орнитозухид 
(Baczko, 2018), которая представляется все  же 
более аргументированной. Рассмотрим данные, 
противоречащие гипотезе Таборда с соавторами. 

Строение гиперспециализированного че-
люстного аппарата орнитозухид уникально среди 
хищных архозавров. Очевидно, такое строение 
обеспечивало и особое, специфическое его функ-
ционирование, вероятно, макрофагию (Sennikov, 
2024). Хищники-генералисты, которые охотят-
ся на разнообразную, преимущественно мелкую 

добычу, обычно слабо специализированы, в пер-
вую очередь, в  отношении морфологии челюст-
ного аппарата, как, например, юнгииниды или 
пролацертиды. Поэтому не  вызывает сомнения, 
что орнитозухиды не были охотниками на мелких 
позвоночных. Крайняя специализация орнито-
зухид не  могла произойти в  процессе эволюции 
этой группы без существенной смены трофи-
ческих адаптаций и способа охоты, что и нашло 
яркое отражение в их морфологии. Такие карди-
нальные морфофункциональные преобразова-
ния челюстного аппарата орнитозухид, как, на-
пример, уменьшение числа и увеличение размера 
гиперанизодонтных зифодонтных зубов предста-
вителей этого семейства, очевидно, противоречат 
предположению Таборда с соавт. (Taborda et al., 
2023) об орнитозухидах как хищниках с широким 
диапазоном мелких объектов питания.

Череп орнитозухид короткий, массивный, уз-
кий в передней и широкий в задней части, с ко-
роткими челюстями. Наружное мандибулярное 
окно необычно большое и  длинное, длиной 
до  половины длины нижней челюсти (рис.  1, 
2). Такая форма черепа и нижней челюсти ука-
зывает на развитие мощной аддукторной муску-
латуры, места крепления которой были вынесе-
ны по возможности далеко вперед. Фон Бакско 
(Baczko, 2018) справедливо считает, что это обе-
спечивало повышенную силу сжатия челюстей 
в сочетании с медленной скоростью укуса. Наи-
более вероятная интерпретация такого режима 
функционирования челюстного аппарата – охо-
та орнитозухид преимущественно на  крупную, 
не  слишком подвижную добычу и  быстрое ее 
умерщвление (Sennikov, 2024). Большая сила 
укуса, присущая орнитозухидам (Baczko, 2018), 
должна указывать на большой размер их жертв, 
по аналогии с современными плотоядными мле-
копитающими (Wroe et al., 2005; Christiansen, 
Wroe, 2007), короткоголовыми крокодилами 
(Endo et al., 2002) или тираннозавридами (Meers, 
2002; Therrien et al., 2005). В  то  же время, мед-
ленный, мощный укус орнитозухид абсолютно 
непригоден для схватывания мелких, подвиж-
ных наземных тетрапод и  быстро плавающих 
амфибий или рыб. Кроме того, рыбоядные ар-
хозавроморфы и  птицы, как правило, имеют 
длинную тонкую тубулярную ростральную часть 
черепа и нижней челюсти, как, например, гави-
ал (Souza et al., 2023; Drumheller, Wilberg, 2020), 
что совершенно не  соответствует строению го-
ловы орнитозухид (рис.  2, 3). Таким образом, 
морфология черепа и нижней челюсти, а также 
характер функционирования челюстного аппа-
рата указывают на специализацию орнитозухид, 
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прямо противоположную постулируемой Табор-
да с соавт. (Taborda et al., 2023). 

Как полагают авторы статьи (Taborda et al., 
2023), крючкообразный изгиб вниз предчелюст-
ных костей и  направленность предчелюстных 
зубов отчасти назад способствовали удержанию 
именно мелкой добычи в почти закрытой пасти. 
Однако было продемонстрировано (Sennikov, 
2024), что такая конструкция возникает для бо-
лее надежного удержания любой жертвы, в  т.ч. 
крупной (при сильно раскрытой пасти) (рис. 4). 

Никак не  соответствует приспособлению 
к  охоте на  мелкую добычу или к  ихтиофагии 
общая форма челюстей орнитозухид с выступа-
ми, несущими самые крупные зубы. У преиму-
щественно рыбоядных крокодилов, например, 
гавиала, челюсти очень длинные, тонкие, ров-
ные с  многочисленными изодонтными тон-
кими зубами, а  у  охотящихся в  т.ч. и  на  круп-
ных млекопитающих (аллигатор, крокодил, 
кайманы)  – относительно короткие, мощные, 
фестончатые, с  менее многочисленными мас-
сивными, анизодонтными зубами (Иордан-
ский, 1963; D’Amore et al., 2019, 2024; Sennikov, 
2024). Аналогичный морфологический ряд 
в  строении челюстного аппарата можно по-
строить и  для фитозавров, подразумевая сход-
ные трофические адаптации у  каждого из  их 

представителей  – от  Mystriosuchus до  Belodon 
и Rutiodon (Colbert, 1947) (рис. 3). Сравнение же 
орнитозухид с  Proterosuchus и  спинозавридами 
(Taborda et al., 2023), для которых обычно пред-
полагается преимущественная рыбоядность, 
представляется неправомерным. У  последних 
челюсти длинные, с многочисленными неболь-
шими зубами, изодонтными у  Proterosuchus 
(Cruickshank, 1972; Ezcurra, Butler, 2015) или сла-
бо анизодонтными у спинозаврид (Sereno et al., 
1998; D’Amore et al., 2024). Кроме того, проте-
розухиды были, скорее всего, наземными хищ-
никами-генералистами, лишь эпизодически пи-
тавшимися рыбой, а  не  специализированными 
ихтиофагами (Sennikov, 2024).

Необычно малое для архозавров количество 
гиперанизодонтных, в  т.ч. клыкообразных зу-
бов с очень высокими коронками, расположен-
ных на выступах челюстей, также противоречит 
приспособлению к охоте на мелкую добычу или 
рыбоядности Ornithosuchidae. Анизодонтность 
у  хищных рептилий является специализаци-
ей к  макрофагии, т.к. позволяет удерживать, 
умерщвлять и расчленять крупную добычу (Иор-
данский, 1963; D’Amore et al., 2019, 2024). На-
личие  же режущих зазубренных гребней на  пе-
реднем и  заднем краях сильно сжатых с  боков, 
длинных, слабо изогнутых кинжалообразных 

а б

в г

Рис.  1. Черепа орнитозухид, вид с  латеральной стороны (справа): а  — Riojasuchus tenuisceps (по: Baczko, Desojo, 2016, 
рис. 2, B); б — Dynamosuchus collisensis (по: Müller et al., 2020, рис. 2B); в — Venaticosuchus rusconii (по: Baczko, 2018, рис. 2); 
г — Ornithosuchus longidens (по: Walker, 1964, рис. 5, a).
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зубов, несомненно, свидетельствует о  гипер-
специализации орнитозухид к макрофагии, т.к. 
такие зубы приспособлены к глубокому захвату, 
поражению и расчленению мягких тканей круп-
ных жертв (Figueirido et al., 2018; Dominguez-
Rodrigo et al., 2022; Sennikov, 2024). В этом мож-
но усмотреть отдаленные аналогии со строением 
и  функционированием челюстного аппарата 
саблезубых млекопитающих и терапсид (Antón, 
2013; Palmqvist et al., 2023). Вообще зазубренные 
зифодонтные зубы тетрапод, как у комодского ва-
рана и крупных хищных архозавров, однозначно 

указывают на  крупные размеры их жертв, ко-
торых необходимо расчленять, разрезая мягкие 
ткани (Massare, 1987; Fiorillo, 1991; Meers, 2002; 
D’Amore, 2009; D’Amore, Blumenschine, 2009; 
Sennikov, 2024). Хищникам, охотящимся на мел-
ких тетрапод или на  рыб, такое строение зубов 
не  присуще. Для рыбоядных форм характерно 
большое число длинных, острых, конических, 
немного изогнутых изодонтных зубов с  много-
численными апикобазальными гладкими греб-
нями и бороздками, приспособленных для схва-
тывания и  прокусывания плотных чешуйных 

а

б
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Рис.  2. Riojasuchus tenuisceps, экз. Музей естественной истории Фонда Мигэля Лилло, Тукуман, Аргентина, голотип 
№ PVL 3827: а — череп, вид с латеральной стороны (справа); б, в — левая ветвь нижней челюсти: б — вид с лингвальной 
стороны, в — вид с лабиальной стороны (слева). Фото А.Г. Сенникова.
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Рис. 3. Головы и черепа архозавров, вид с латеральной стороны (слева): а — крокодил Gavialis gangeticus (Gmelin, 1789) 
(по: Grigg, Gans, 1993, рис. 40.1, E), б — крокодил Crocodylus porosus Schneider, 1801 (по: Grigg, Gans, 1993, рис. 40.1, C), 
в —  фитозавр Mystriosuchus planirostris (H. von Meyer, 1963) (по: Colbert, 1947, рис. 12), г — фитозавр Machaeroprosopus 
gregorii Camp, 1930 (по: Colbert, 1947, рис. 12), д — теропод Suchomimus tenerensis Sereno et al., 1998 (по: Sereno et al., 1998, 
рис. 2, d), е — теропод Tarbosaurus bataar (Maleev, 1955) (по: Малеев, 1974, рис. 1), ж — протерозухид Proterosuchus fergusi 
Broom, 1903 (по: Ezcurra, Butler, 2015, рис. 11, B), з — орнитозухид Ornithosuchus longidens (по: Walker, 1964, рис. 5, a).
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покровов рыб (Massare, 1987; McCurry et al., 
2019; D’Amore et al., 2019; Souza et al., 2023). 
У хищников, которые охотятся на мелких тетра-
под, зубы приспособлены для удержания жерт-
вы целиком, а не для ее расчленения. Большие, 
сжатые с боков, зазубренные немногочисленные 
зубы орнитозухид, очевидно, плохо годятся для 
схватывания и удержания в пасти мелких назем-
ных тетрапод или рыб и  водных амфибий. Это 
совершенно иное направление специализации. 

Как полагают Таборда с  соавт. (Taborda et 
al., 2023), у орнитозухид, вероятно, не было ок-
клюзии верхне- и нижнечелюстных зубов, и по-
этому они не  могли разрезать, расчленять тело 
крупной жертвы. Действительно, число, форма 
и  расположение зубов орнитозухид отличается 
от  таковых у  современных крокодилов, охотя-
щихся на  крупную добычу. Однако полное от-
сутствие окклюзии передних клыкообразных 
зубов на зубной кости и зубов на верхнечелюст-
ной у представителей этого семейства не вполне 
очевидно. На  рис.  2 в  статье Р. Мюллера с  со-
авт. (Müller et al., 2020) эти зубы орнитозухида 
Dynamosuchus collisensis Müller, Baczko, Desojo 
et Nesbitt, 2020 показаны в состоянии окклюзии. 
У  Riojasuchus tenuisceps Bonaparte, 1969 зубные 
ряды на верхнечелюстной кости и в задней части 
зубной немного разнесены латерально (Taborda 
et al., 2023). Но разница в размере и форме этих 
зубов столь велика, что это не предполагает ок-
клюзии, но указывает на различную их функцию 

и на большее значение зубов в верхнечелюстной 
кости. В любом случае решающее значение в во-
просе о наличии окклюзии у орнитозухид долж-
но определяться присутствием или отсутствием 
фасеток стирания на их зубах, для чего потребу-
ются дополнительные исследования. 

Можно предположить, что у орнитозухид клю-
вообразно изогнутая предчелюстная кость с двумя 
передними клыкообразными зубами и два клыко-
образных зуба на выступе в передней части зубной 
кости, входившие в  диастему позади последних 
предчелюстных зубов, были основным орудием 
захвата добычи и вырывания из нее кусков мягкой 
ткани. Вероятно, зубы на  предчелюстной кости 
орнитозухид действовали подобно увеличенным 
резцам саблезубых кошачьих (Valkenburgh, 1989; 
Dominguez-Rodrigo et al., 2022). Ряд клыкообраз-
ных зубов на верхнечелюстной кости глубоко вон-
зался в жертву и обеспечивал ее удержание и даль-
нейшее расчленение. Возможно, орнитозухиды 
при раскрытии рта не только опускали вниз ниж-
нюю челюсть, но  и,  подобно современным кро-
кодилам, немного поднимали вверх голову (верх-
нюю челюсть), затем при укусе с силой опускали, 
закрывали пасть, сжимали челюсти, а потом тяну-
ли, дергали вниз и  назад головой для вырезания 
и  вырывания захваченного куска мягких тканей 
тела жертвы (рис. 4). Определенные аналогии та-
кого способа расчленения и  поедания крупного 
млекопитающего можно найти у комодского ва-
рана, который, благодаря движению головы назад 

а б

Рис.  4. Вид с  латеральной стороны (справа): а  — крокодил Crocodylus porosus с  широко раскрытой пастью 
(по: https://i.artfile.ru/3000x1997_823370_[www.ArtFile.ru].jpg), б — орнитозухид Riojasuchus tenuisceps, Музей естественной 
истории Фонда Мигэля Лилло, Тукуман, Аргентина, голотип № PVL 3827, реконструкция черепа с широко раскрытой 
пастью при захвате добычи (фото А.Г. Сенникова). 
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и  отталкиваясь конечностями, разрезает мягкие 
ткани тела своей жертвы вонзившимися в них заз-
убренными зубами (D’Amore, Blumenschine, 2009). 
В таком случае окклюзия не играет главной роли. 
До  известной степени подобный способ умерщ-
вления и  расчленения жертвы вонзившимися 
в мягкие ткани зубами с использованием шейной 
мускулатуры предполагается также для теропод 
(Antón et al., 2003; Snively, Russell, 2007; Snively et 
al., 2013) и саблезубых кошачьих (Akersten, 1985; 
Antón, 2013). Орнитозухиды с  их длинными ма-
лочисленными анизодонтными клыкообразными 
зубами в  этом отношении, вероятно, занимали 
промежуточное положение между тероподами 
и саблезубыми млекопитающими. 

Следует отметить, что зубы по  всей длине 
верхнечелюстной кости у орнитозухид не умень-
шались спереди назад, как это имело место 
у  других хищных архозавров, но  были одина-
ково длинными. Для того, чтобы использовать 
для укуса длинные зубы, расположенные в  зад-
ней части верхнечелюстной кости, необходимо 
иметь адаптацию к  широкому открытию пасти 
(рис. 4). Длинные зубы в самой глубине рта орни-
тозухид должны были так же глубоко вонзиться 
в жертву, как и передние, и играть столь же важ-
ную роль при умерщвлении, расчленении и пое-
дании добычи, в т.ч. с помощью рывков головы 
вниз и назад. Подчеркнем еще раз, что основным 
своеобразием способа охоты орнитозухид с ред-
кими, очень длинными клыкообразными зубами 
было глубокое поражение тела крупной жертвы 
и  быстрое ее умерщвление, предотвращающее 
повреждение зубов, подобно таковому у саблезу-
бых терапсид или млекопитающих (Antón, 2013).

Вероятно, трассологический анализ поверхно-
сти зубов орнитозухид дал бы важную информа-
цию для решения вопроса о возможных трофиче-
ских адаптациях представителей этого семейства, 
объектах питания и способах охоты, если бы со-
хранность материала позволила его провести. 
Не  исключено, что и  изотопный анализ также 
смог бы дать указания на возможный образ жиз-
ни и трофические адаптации орнитозухид.

Перед рассмотрением строения позвоноч-
ного столба орнитозухид следует отметить, что 
у  Riojasuchus было только восемь шейных по-
звонков, как и у многих ранних архозавров. Та-
кой вывод сделан на  основании местоположе-
ния диапофизов, формы и длины их поперечных 

отростков. На  шейных позвонках Riojasuchus 
диапофизы располагаются на  теле позвонка. 
На  третьем–пятом позвонках они имеют вид 
небольших бугров. На шестом–седьмом позвон-
ках у диапофизов развиты короткие поперечные 
отростки, ориентированные вентролатерально 
(рис. 5). Восьмой позвонок является заднешей-
ным или переходным от  шейных к  туловищ-
ным, т.к. диапофиз имеет уже довольно длин-
ный поперечный отросток, ориентированный 
вентролатерально, и располагающийся в самом 
основании невральной дуги (рис.  6). На  девя-
том–тринадцатом предкрестцовых (первом–пя-
том туловищных) позвонках диапофизы имеют 
длинные поперечные отростки, ориентирован-
ные латерально, и  располагаются в  нижней ча-
сти невральной дуги, выше нейроцентрального 
шва (Baczko et al., 2019, рис. 4, A).

Предположение автора настоящей работы 
об использовании орнитозухидами рывков головы 
для разрывания, расчленения захваченной сжатой 
пастью жертвы находит подтверждение в  гипер-
трофированном развитии гипапофизов на  вен-
тральной поверхности тел их шейных позвонков, 
как у современных крокодилов и комодских вара-
нов. У  ранних архозавров гипапофизы отсутству-
ют или слабо выражены и  имеют вид небольших 
бугорков в передней части тел шейных позвонков 
на  окончании вентрального киля. У  Riojasuchus 
гипапофизы присутствуют на  вентральной по-
верхности тел первых десяти позвонков (шейных 
и  переднетуловищных), со  второго (эпистрофея) 
до  одиннадцатого предкрестцового (третьего пе-
реднетуловищного). На  втором–шестом шейных 
позвонках гипапофизы имеют вид сильно выступа-
ющих гребней, напоминая гипертрофированные 
вентральные кили. При этом на  втором шейном 
позвонке (эпистрофее) наиболее выступающая 
часть этого гребня расположена в  задней части 
вентральной поверхности тела позвонка, на треть-
ем–пятом – примерно посередине, а на шестом – 
в  передней части. На  седьмом–одиннадцатом 
предкрестцовых (седьмом–восьмом шейном 
и  первом–третьем туловищном) позвонках гипа-
пофизы имеют вид бугров в  передней части вен-
тральной поверхности тела позвонка, но при этом 
небольшие вентральные кили тоже присутствуют, 
протягиваясь до заднего края тела позвонка. Наи-
более мощные гипапофизы в виде гребней развиты 
на  третьем–шестом шейных позвонках, и  в  виде 
бугров – на седьмом и восьмом (рис. 5, 6). Далее 

Рис.  5. Riojasuchus tenuisceps, Музей естественной истории Фонда Мигэля Лилло, Тукуман, Аргентина, голотип 
№ PVL 3827, шейные позвонки в сочленении с первого по седьмой: а — вид справа, б — вид слева, в — вид с вентральной 
стороны. Обозначения: dia — диапофизы, hyp — гипапофизы, os — остеодермы, par —парапофизы, 1–7 — номера позвон-
ков. Фото А.Г. Сенникова.
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на  первом–третьем туловищных (девятом–один-
надцатом предкрестцовых) позвонках гипапофизы 
постепенно уменьшаются в размерах и имеют вид 
небольших бугорков (рис. 7). 

Степень развития гипапофизов Riojasuchus 
уникальна среди ранних архозавров – они срав-
нимы по  размеру с  гипапофизами крокодилов, 
комодских варанов или мозазавров. Гипапофизы 

1 см
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б
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dia

dia
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hyp
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Рис.  6. Riojasuchus tenuisceps, Музей естественной истории Фонда Мигэля Лилло, Тукуман, Аргентина, голотип 
№ PVL 3827, восьмой (заднешейный) позвонок: а — вид с краниальной стороны, б — вид с латеральной стороны (слева), 
в — вид с вентральной стороны. Обозначения: dia — диапофиз, hyp — гипапофиз, par —парапофиз. Фото А.Г. Сенникова.
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хорошо развиты на шейных позвонках и у других 
орнитозухид  – Dynamosuchus collisensis (Müller 
et al., 2020, рис.  2, g) и  Ornithosuchus longidens 
Newton, 1894 (Walker, 1964, рис. 8, c). Очевидно, 
шейный мускульно-связочный аппарат Ornitho-
suchidae был чрезвычайно мощным, особенно 
сухожилия и  гипаксиальная мускулатура, в  т.ч. 
наклоняющая голову вниз, и  также играл важ-
ную роль в  умерщвлении и  расчленении тела 
жертвы, наряду с мощными челюстными аддук-
торами. Шейный мускульно-связочный аппа-
рат укреплял и  стабилизировал шею орнитозу-
хид, очевидно, амортизируя рывки схваченного 
крупного животного и  защищая кости черепа 
и зубы от травмирующего влияния этих ударных 
нагрузок.

Необычная для относительно небольших ор-
нитозухид массивность и  мощность довольно 

коротких конечностей, особенно передних, оче-
видно, обеспечивала эффективное схватывание 
и удержание именно крупной добычи, а не мел-
ких тетрапод. Это предположение подтверждает 
и форма когтей – крупных, острых, очень высо-
ких и сжатых с боков, сильно изогнутых. Такие 
когти характерны для активных хищников, хва-
тающих и удерживающих ими добычу (Fowler et 
al., 2009, 2011). Этим орнитозухиды также напо-
минают саблезубых кошачьих (Antón, 2013). Та-
кое использование конечностей снижало нагруз-
ку на переднюю часть черепа и тонкие, длинные, 
сжатые с боков зубы и уменьшало опасность их 
повреждения при рывках добычи. Не  исклю-
чено также, что с  помощью мощных передних 
лап орнитозухиды могли сбить с ног и повалить 
на  землю даже крупных животных, чтобы до-
браться до  мягких частей тела, например, про-
кусить шею снизу, как это предполагается для 
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Рис. 7. Riojasuchus tenuisceps, Музей естественной истории Фонда Мигэля Лилло, Тукуман, Аргентина, голотип № PVL 3827, 
переднетуловищные позвонки в сочленении с первого по пятый (девятый–тринадцатый предкрестцовые), вид с вентраль-
ной стороны. Обозначения: 9–13 – номера позвонков, остальные как на рис. 6. Фото А.Г. Сенникова.
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саблезубых млекопитающих (Akersten, 1985; 
Turner et al., 2011; Antón, 2013; Brown, 2014). Ор-
нитозухиды, вероятно, подобно комодскому ва-
рану (D’Amore, Blumenschine, 2009), упирались 
и отталкивались конечностями, создавая допол-
нительную к  напряжению шейной мускулату-
ры силу для движения головы назад, вырезания 
и  вырывания захваченных пастью с  длинными 
зубами кусков мягких тканей из тела жертвы.

Мнение Таборда с соавт. (Taborda et al., 2023) 
о водном образе жизни орнитозухид и об их охо-
те в воде на рыб и амфибий также недостаточно 
обосновано. Высокий череп с латерально ориен-
тированными ноздрями и глазницами у предста-
вителей этого семейства типичен для наземных, 

а не водных тетрапод. Гипотетические гидроди-
намические свойства одной только ростральной 
части головы нельзя рассматривать как серьез-
ный аргумент. Строение немного сжатого с бо-
ков хвоста орнитозухид (рис. 8) может указывать 
на умеренную адаптацию к плаванию. Более-ме-
нее высокий, сжатый с боков хвост присущ всем 
ранним архозаврам, что действительно свиде-
тельствует об их способности к плаванию (Сен-
ников, 2023), но не о чисто водном образе жизни. 
Строение конечностей и их поясов у орнитозу-
хид указывает на парасагиттальную или близкую 
к  парасагиттальной постановку конечностей 
(Baczko et al., 2024), что говорит о  генераль-
ном направлении их специализации к  назем-
ной локомоции (Sennikov, 2024). В то же время, 

а

б

в

Рис. 8. Скелеты орнитозухид: а, б — Riojasuchus tenuisceps (по: Baczko et al., 2019, рис. 2, A, B): а — вид с дорсальной сторо-
ны, б — вид с латеральной стороны (справа); в — Dynamosuchus collisensis, вид с латеральной стороны (справа) (по: Müller 
et al., 2020, рис. 2, K).
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орнитозухиды вряд  ли были способны к  очень 
быстрому передвижению на  значительные рас-
стояния, но скорее были засадными хищниками 
(Sennikov, 2024), что подтверждается и наличием 
у них стопохождения (Baczko et al., 2024). Таким 
образом, общая форма тела и строение конечно-
стей исключают интерпретацию образа жизни 
Ornithosuchidae как амфибиотических активных 
пловцов, водных охотников за рыбой и амфиби-
ями. Возможно, гистологический анализ костей 
посткраниального скелета орнитозухид мог  бы 
дать дополнительную информацию об  их воз-
можном образе жизни и среде обитания.

Тем более трудно представить себе орнитозу-
хид, бродящих по мелководью и схватывающих 
рыбу или амфибий в воде (Taborda et al., 2023). 
Никакие черты морфологии представителей 
этого семейства не  указывают на  такую специ-
ализацию. Орнитозухиды уж  никак не  похожи 
на  цаплю с  длинной гибкой шеей, позволяю-
щей быстро опускать голову под воду, и  даже 

на  спинозаврид. Короткие конечности орни-
тозухид не позволяли бы им заходить на доста-
точную глубину. Бипедализм при массивном 
туловище и голове, при больших робустных пе-
редних конечностях, по длине ненамного более 
коротких, чем задние (Sennikov, 2024), при от-
носительно коротком хвосте, не  уравновеши-
вающем переднюю часть тела (рис.  8), кажется 
невероятным (Baczko et al., 2024). В любом слу-
чае, невозможно представить себе, как орнито-
зухиды осуществляли быстрые броски для схва-
тывания быстро плавающей добычи в  воде. Их 
голова для этого слишком большая и массивная, 
а  шея  – короткая и  прямая. Кроме того, гиб-
кость шеи и  подвижность головы орнитозухид, 
очевидно, была несколько ограничена двойным 
рядом широких сочлененных остеодерм, обра-
зующих панцирь, перекрывающий шею сверху 
и отчасти даже с боков (рис. 8, 9). 
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Рис. 9. Riojasuchus tenuisceps, Музей естественной истории Фонда Мигэля Лилло, Тукуман, Аргентина, голотип № PVL 3827, 
шейные позвонки в сочленении с первого по седьмой: а — вид с дорсальной стороны, б — вид с краниолатеральной сторо-
ны (справа), в — вид с краниальной стороны. Обозначения: os — остеодермы, 1–7 — номера позвонков и остеодерм. Фото 
А.Г. Сенникова.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Суммируя вышесказанное, можно утвер-

ждать, что орнитозухиды были своеобразными 
гиперанизодонтными хищниками-макрофа-
гами. Это относительно небольшие, в  среднем 
около двух метров в  длину, но  при этом очень 
робустные, мощные хищные архозавры. Для них 
характерны короткие, массивные череп и челю-
сти, кинжалообразная форма сжатых с  боков 
длинных зазубренных зубов и мощные конечно-
сти с  сильно изогнутыми когтями. Эти морфо-
логические особенности необходимы при охоте 
на крупную жертву: массивный челюстной аппа-
рат был нужен для мощного укуса, кинжалопо-
добные зубы обеспечивали нанесение глубоких 
ран жертве, мощные конечности служили для 
надежного удержания жертвы во время ее рыв-
ков во избежание поломки зубов и повреждения 
передней части черепа. При всем несходстве 
гетеродонтных саблезубых терапсид и  млеко-
питающих с анизодонтными архозаврами – ор-
нитозухидами, можно усмотреть определенные 
аналогии в  строении и  функционировании их 
челюстного аппарата и способе охоты. 

Как и все хищники, орнитозухиды были фа-
культативными падалеядами, но употреблявши-
ми в пищу преимущественно мягкие части тела. 
Вероятно, периодически они могли питаться 
также рыбой и мелкими тетраподами. Но ни то, 
ни  другое не  было генеральной линией их тро-
фической адаптации. Только в рамках гипотезы 
о  специализации орнитозухид к  охоте на  круп-
ную добычу, в т.ч. превосходящую их по размеру, 
находят объяснения специфические, необычные 
особенности их морфологии.
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To the Question About Trophic Adaptations of Ornithosuchids (Archosauria)
A. G. Sennikov 

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

Ornithosuchidae differ from other carnivore archosaurs in the unique morphology of the jaw apparatus and 
postcranial skeleton. Various, often diametrically opposed, points of view have been expressed regarding their 
trophic adaptations – from carnivory and scavering to piscivory. The most reasonable hypothesis seems to be 
that ornithosuchids were hyperanisodont carnivorous macrophages in the middle size class. Moreover, there 
are some analogies between ornithosuchids and saber-toothed therapsids and mammals.
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Впервые приведены данные о находках млекопитающих мамонтовой фауны в бассейне Верхней Яны 
(Верхоянский улус, р. Олдьо). Составлен список видов млекопитающих местонахождения на р. Олдьо. 
Определено 11 видов млекопитающих, при этом снежный баран отмечен для района Верхней Яны 
впервые. Абсолютный возраст местонахождения более 49 тыс. лет. Формирование местонахождения, 
скорее всего, происходило в начале каргинского интерстадиала (MIS 3). Незначительное количество 
остатков видов, адаптированных к условиям арктической зоны (северный олень, овцебык) и полное 
отсутствие таких видов, как песец и росомаха, свидетельствует о значимых отличиях фауны Олдьо от 
более поздней типично сартанской фауны. Геоморфология местонахождения отличается от разрезов 
вечномерзлых пород на  севере Яно-Индигирской низменности. Костеносный слой местонахожде-
ния Олдьо залегает в покровных едомных отложениях 50-метровой террасы. Цоколь террасы сложен 
коренными песчаниками и аргиллитами, в верхней части нарушенными процессами выветривания 
до состояния грубообломочного элювия. Неоплейстоценовые отложения представлены гумусирован-
ными лессовидными суглинками с прослоями торфа и включениями растительного детрита, которые 
в верхней части разреза перекрываются прослоем жильного льда мощностью 4–4.5 м. Костеносный 
слой залегает в основании лессовидных суглинков. В его составе количественно доминируют (в по-
рядке убывания) кости бизона, лошади, шерстистого носорога, благородного оленя. Представлены 
все возрастные группы растительноядных млекопитающих. Хищники (пещерный лев, бурый медведь, 
волк) представлены только взрослыми особями. Отмечены относительно часто встречающиеся пост-
травматические патологии костей конечностей у растительноядных млекопитающих.

Ключевые слова: Верхоянский район Якутии, поздний неоплейстоцен, р. Олдьо, фауна млекопитающих, 
геоморфология 
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ВВЕДЕНИЕ
Опубликованные результаты изучения ме-

стонахождения мамонтовой фауны в  верховьях 
Яны дают возможность для палеореконструк-
ций неоплейстоценовой фауны этого района. 
Ранее для данного региона были опубликованы 
только материалы по  находкам из  Батагайско-
го “термокарстового кратера” (Мурзин, 2019). 
Краткие сообщения об экспедиции на р. Олдьо 
были представлены в  2020 и  2021 гг. (Лебедев, 
2020; Колесов, Лебедев, 2021), и  фактически 

этим данные о мамонтовой фауне Верхоянского 
района исчерпывались. 

В предлагаемой работе проанализирован фа-
унистический состав плейстоценового место-
нахождения верхнего течения р. Яна, опреде-
лен видовой состав крупных млекопитающих 
и приведены данные о некоторых особенностях 
фауны, касающихся преобладающих в  данном 
тафоценозе видов животных. Представление 
этих данных стало возможно благодаря работе 
на  р. Олдьо экспедиции 2021 г. Во  время этой 
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экспедиции были также получены данные о ге-
оморфологическом строении местонахождения 
и его вероятном геологическом возрасте.

Местонахождение находится на  р. Олдьо 
(руч. Старостина)  – правом притоке р. Яна, 
в  40  км от  устья р. Олдьо [Верхоянский улус, 
Республика Саха (Якутия)]. Его координаты 
68°41′22.718″ с.ш. и 136°1′21.004″ в.д. (рис. 1, а). 
Костеносный слой местонахождения залегает 
в верхней части 50-метровой цокольной террасы 
р. Олдьо. В склон террасы в верхней части вре-
зана старая штольня сборщиков бивня. Коор-
динаты обнажения и штольни 68°41′23.705″ с.ш. 
и  136°1′15.769″ в.д. (рис.  1,  б). Общая длина 
участка вдоль восточного борта террасы, на ко-
тором производились сборы остатков плейсто-
ценовых млекопитающих, превышает 600 м. 

Сборы остатков неоплейстоценовых млеко-
питающих на Олдьо были начаты одним из авто-
ров данной публикации, В.И. Лебедевым, в 2020 
г. Основные сборы палеонтологических матери-
алов проводились авторами в 2021 г.

Подавляющее большинство находок на  дан-
ном местонахождении представляет собой изо-
лированные кости, зубы и  фрагменты черепов. 
Мерзлые остатки мягких тканей неоплейсто-
ценовых млекопитающих встречаются редко 
и  преимущественно представлены роговыми 
чехлами бизона и  фрагментами рогов шерсти-
стого носорога. Не наблюдалось анатомических 
групп костей, кроме одной находки в  2020 г. 
дистальной части задней ноги бизона от  копы-
та до  большой берцовой кости (рис.  2). В  ряде 
случаев изолированные позвонки бизонов могут 

быть определены как части позвоночных стол-
бов нескольких взрослых особей. Около 8% со-
бранных костей имеют погрызы, оставленные 
крупными хищниками, видимо, росомахой или 
медведем. Часть неопределимых фрагментов ко-
стей с погрызами не учитывалась в общем спи-
ске собранных в 2021 г. костей (табл. 1).

В  ходе экспедиции 2020 г. было собрано 
12 образцов (фрагменты черепов и  зубы) круп-
ных млекопитающих. Экспедицией 2021 г. 
было собрано 192 экз. разных костных остат-
ков крупных млекопитающих, преимуществен-
но костей посткраниального скелета (табл.  1). 

Я
Н

А

Унгкюр

а б

Рис. 1. Географическое положение местонахождения мамонтовой фауны в бассейне Верхней Яны на р. Олдьо (Ручей Ста-
ростина): а – положение на карте района; б – вершина первой террасы р. Олдьо, над старой штольней сборщиков бивня 
мамонта. Вид с вершины террасы в северо-восточном направлении. С запада на восток терраса прорезана балкой (на фото 
слева), открывающейся устьем в долину Олдьо. 

10 см

Рис. 2. Фрагмент дистальной части задней правой ноги мо-
лодой особи первобытного бизона (Bison sp.) с частично со-
хранившимися мягкими тканями (полевой номер ВЕ-2020-
10). На правом копыте имеются следы погрызов. 
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Таким образом, в местонахождении определены 
остатки млекопитающих, относящихся к  пяти 
отрядам (грызуны, хищные, хоботные, непарно-
палые, парнопалые) и  12 видам. Единственная 
находка грызуна – череп суслика – по-видимо-
му, происходит из голоценовых отложений, т.к. 
он был найден в  высыпке, частично перекры-
вающей жильные льды в  верхней части разреза 
(рис. 3, б). 

Наиболее многочисленными в  выборке ко-
стей с  Олдьо (в порядке убывания) являются 
кости бизона, лошади, шерстистого носорога, 
благородного оленя. С  учетом того, что прово-
дился только поверхностный сбор наиболее це-
лых костей, в выборке, возможно, не полностью 
представлены остатки разных видов животных, 
но  в  целом она отражает соотношение разных 
видов животных в  тафоценозе. Кости имеют 

хорошую сохранность: плотные, твердые, пре-
имущественно светлоокрашенные. Количество 
костей с выветренной растрескавшейся поверх-
ностью (т.е. длительное время экспонированных 
на  открытом воздухе), или имеющих погрызы 
составляет не более 8%.

ДАННЫЕ О ГЕОЛОГО-
ГЕОМОРФОЛОГИЧЕСКОМ СТРОЕНИИ 
МЕСТОНАХОЖДЕНИЯ НА РЕКЕ ОЛДЬО
Местонахождение расположено в  долине р. 

Олдьо  – правого притока р. Яна. Верхоянский 
улус Якутии, в  пределах которого расположено 
местонахождение, находится в  юго-восточной 
части Янского плоскогорья. Для бассейна Верх-
ней Яны характерен эрозионно-аккумулятив-
ный тип рельефа. В долине Яны и ее притоков – 
в  области устойчивого погружения  – широко 

а б в

Рис. 3. Строение террасы р. Олдьо на участке местонахождения плейстоценовой фауны Ручей Старостина: а – правый 
берег р. Олдьо в 1.5 км ниже по течению от местонахождения Ручей Старостина (вскрываются светлые песчаники палео-
зойского возраста); б – современная почва и подстилающий ее жильный лед (частично засыпан осыпавшимся почвенным 
слоем); в – костеносный слой местонахождения: темно-серые лессовидные суглинки, вмещающие большое количество 
остатков растительности (на фото слева), сверху запечатаны слоем жильного льда. 

Таблица 1. Список видов млекопитающих и количество костей каждого из видов, собранных на местонахож-
дении Река Олдьо (Ручей Старостина) в 2021 г.

Систематическая группа Общее количество остатков
Суслик Spermophilus sp. 1
Волк Canis lupus L. 5
Пещерный лев Panthera spelaea (Goldfuss, 1810) 2
Медведь Ursus sp. 2
Шерстистый мамонт Mammuthus primigenius (Blumenbach, 1799) 16
Плейстоценовая лошадь Equus cf. ferus 35
Шерстистый носорог Coelodonta antiquitatis Blumenbach, 1799 23
Снежный баран Ovis nivicola Eschoholtz, 1839 2
Плейстоценовый бизон Bison sp. 53
Овцебык Ovibos moschatus (Zimmerman, 1780) 1
Северный олень Rangifer tarandus L. 9 
Плейстоценовый благородный олень Cervus elaphus cherskii Boeskorov, 2005 22
Не определено 21
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представлены аккумулятивные формы релье-
фа: пойма, террасы и  террасоувалы. Напротив, 
в  пределах Янского плато и  юго-восточного 
обрамления хребта Кисилях, которые относят-
ся к областям устойчивого воздымания, господ-
ствующие эрозионные процессы формируют 
соответствующие элементы рельефа: цокольные 
террасы и высокие эрозионные уступы (Герцева 
и др., 2020).

Водораздельные пространства правобере-
жья р. Олдьо высотой 200–500 м заняты низко-
горьями с  грядово-увалистым типом рельефа. 
По  правому борту долины в  обнажениях выхо-
дят коренные осадочные породы сысардахской 
свиты среднего и  позднего триаса, представ-
ленные светлыми песчаниками и алевролитами 
(рис. 3, а). Кроме того, в пределах правобережья 
р. Олдьо отмечаются выходы интрузивных по-
род Ахтайского массива – дайки гранитов и гра-
нодиоритов бакы-дербентского плутонического 
комплекса позднемелового возраста (Герцева и 
др., 2020). 

Водораздельные пространства высотой 200–
500  м заняты низкогорьями с  грядово-ували-
стым типом рельефа. Максимальные высоты 
достигают 518 м в 15 км к юго-западу от место-
нахождения (г. Ат-Хая). Таким образом, пере-
пад высот от уреза р. Олдьо в пределах местона-
хождения до верхних точек водораздела – около 
400 м. Долина р. Олдьо имеет широко развитую 
по  левому борту пойму высотой от  8–10  м, пе-
реходящую в  первую надпойменную террасу 
и  систему террасоувалов высотой до  80–110  м 
над урезом реки. Правым бортом река подреза-
ет коренные триасовые песчаники и аргиллиты, 
за  счет активной боковой эрозии формируют 
протяженные сундучные излучины. В шпоре од-
ной из  таких излучин располагается изученное 
местонахождение мамонтовой фауны.

В разрезе местонахождения снизу вверх выде-
ляются следующие слои (рис. 4). 

1. Скальное основание – цоколь первой над-
пойменной террасы, сложенный осадочными 
породами (светлые песчаники) и,  возможно, 
изверженными породами (гранодиориты встре-
чены на  других участках долины Олдьо). Сред-
няя мощность – около 40 м.

2. Смерзшиеся лессовидные суглинки, тем-
но-серые, гумусированные, включающие в себя 
костеносный слой, с  большим количеством 
остатков растений; характер границы с  ниже-
лежащим скальным основанием не установлен. 

Без включений жильного льда. Общая мощ-
ность – около 2 м.

3. Жильные льдистые отложения в  виде го-
ризонта темно-серого льда, нижняя грани-
ца  – неровная, языковатая. Общая мощность 
до 4–4.5 м. 

4. Современный почвенный слой, суглинки 
коричневого и  бурого цвета. Мощность менее 
1 м.

5. Пойменные отложения р. Олдьо, сугли-
нистые перемытые лессы темно-серого цвета 
с прослоями грубо слабоокатанного обломочно-
го материала коренных местных пород. На  мо-
мент проведения экспедиции высота поймы над 
урезом воды составляла 2.5–3 м. 

Общая высота террасы р. Олдьо составляет 
50–70  м над урезом. Цокольная нижняя часть 
террасы сложена коренными песчаниками, 
мощность которых достигает 50  м (рис.  3,  а). 
Верхние 10–15  м представлены неоплейсто-
ценовыми лессово-льдистыми отложениями 
едомной свиты. Костеносный слой приурочен 
к  темно-серым гумусированным лессовидным 
суглинкам, которые залегают под слоем жиль-
ного льда (рис. 3, б, в). 

Костеносный слой однородный по  со-
ставу вмещающих пород и,  по-видимому, 
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Рис.  4. Строение разреза местонахождения на  р. Олдьо 
(Ручей Старостина). Обозначения слоев см. в тексте. 



119ПЕРВЫЕ ДАННЫЕ О ПОЗДНЕПЛЕЙСТОЦЕНОВОЙ ФАУНЕ 

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ        №  1      2025

представляет собой результат осадконакопления 
единого седиментационного цикла. Мощность 
данного слоя около 2 м. Основной вмещающей 
породой костеносного слоя является лессовид-
ный суглинок с большим количеством включе-
ний органики  – растительного детрита и  отор-
фованных прослоев. Размерность растительных 
остатков  – от  тонких веточек до  небольших 
стволов деревьев диаметром до 8–9 см (рис. 3, в). 
Костеносный слой залегает на коре выветрива-
ния, сформированной на коренном основании, 
которая представлена элювием местных корен-
ных пород  – неокатанным грубообломочным 
материалом из песчаников, аргиллитов и грано-
диоритов (рис. 5). 

Проведенное радиоуглеродное датирование 
методом ускорительной масс-спектрометрии 
(УМС) по образцу кости от нижней челюсти мед-
ведя (Ursus sp.) показало запредельный возраст – 
более 49 тыс. лет (Центр коллективного пользова-
ния “Геохронология кайнозоя” Ин-та археологии 
и  этнографии СО РАН, г. Новосибирск (ИАЭТ 
СО РАН), номер датировки GV-03704). 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Во время экспедиционных работ 2020–2021 гг. 

авторами проводился сбор остатков крупных 
млекопитающих мамонтовой фауны, экспони-
рованных в  результате сезонного оттаивания 
мерзлых пород и вскрытых в результате добычи 
мамонтовых бивней.

Измерения зубов млекопитающих проводи-
лись стандартным штангенциркулем с  точно-
стью до 0.1 мм.

Для определения систематического положе-
ния палеонтологических образцов использова-
лись различные определители (Громова, 1956; 

Chaplin, 1971; Driesch, 1976), опубликованные 
данные по  разным видам крупных млекопита-
ющих мамонтовой фауны, сравнительные осте-
ологические коллекции Палеонтологическо-
го ин-та им.  А.А. Борисяка РАН (ПИН РАН) 
и  Научно-исследовательского зоологическо-
го музея Московского государственного ун-та 
им. М.В. Ломоносова (ЗМ МГУ).

Принятые в статье сокращения: ВЕ – Верхоя-
нье; О-21-РС – Олдьо-21 год – Ручей Старости-
на; ММ  – Музей мамонта Северо-Восточного 
федерального ун-та им. М.К. Амосова (СВФУ); 
ЗИН РАН  – Зоологический ин-т РАН; ГИН 
РАН  – Геологический ин-т РАН; ИГАБМ СО 
РАН – Ин-т геологии алмаза и благородных ме-
таллов СО РАН.

Датировка костного вещества нижней челю-
сти медведя из  местонахождения на  р. Олдьо 
проводилась в ЦКП “Геохронология кайнозоя” 
ИАЭТ СО РАН. 

Названия подразделений плейстоценово-
го периода в  данной публикации представлены 
согласно постановлению Межведомственно-
го стратиграфического комитета России (1998) 
(Постановление о квартере …, 1998). По россий-
ской региональной шкале поздний неоплейсто-
цен – 0.13 (0.12)–0.01 млн л.; начало голоцена – 
0.01 млн л. 

Схема измерения нижней челюсти пещер-
ного льва проводилась по  методике A. фон дер 
Дриша (von den Driesch, 1976). Обозначения для 
нижних зубов льва: с – нижний клык; р – ниж-
ний предкоренной; m – нижний коренной.

В  работе используются следующие обозна-
чения для верхних зубов мамонта: DP2, DP3, 
DP4, M1, M2, M3; обозначения нижних зубов: 
dp2, dp3, dp4, m1, m2, m3 (Maglio, 1973). На-
звания частей зуба, пластин и  тканей, состав-
ляющих коронку зуба, приняты в  соответствии 
с  номенклатурой, используемой для зубов 
слонов (Гарутт, Форонова, 1976; Maschenko, 
2002). Измерение зубов последней смены (М3) 
шерстистого мамонта проведено по  методике 
Е.Н. Мащенко (Maschenko, 2002). Определе-
ние индивидуального возраста для шерстистого 
мамонта проводилось по  методике, опублико-
ванной И.Е. Кузьминой, Е.Н. Мащенко (1999) 
и  по  шкале определения индивидуального воз-
раста по стадии прорезывания зубов у современ-
ных слонов (Loxodonta africana Blumenbach, 1797 
и  Elephas maximus L.) (Laws, 1966; Sikes, 1966; 
Lang, 1980; Roth, Shoshani, 1988; Moss, 1996).

Рис.  5. Грубообломочный материал из  основания косте-
носного слоя на месте его сезонной протайки.
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РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 
МЕСТОНАХОЖДЕНИЯ НА РЕКЕ ОЛДЬО 

(РУЧЕЙ СТАРОСТИНА) 
В течение 2020–2021 гг. на местонахождении 

на  р. Олдьо было собрано 204 образца остат-
ков млекопитающих позднего неоплейстоце-
на. Почти все собранные остатки млекопитаю-
щих представлены отдельными костями, в  т.ч. 
фрагментами черепов и  нижних челюстей, от-
дельными костями посткраниального скелета. 
Среди остатков шерстистого мамонта преобла-
дают изолированные зубы старых особей. Со-
хранилось большое количество сброшенных 
рогов благородного оленя, которые составляют 
приблизительно половину всех остатков это-
го вида, но  также имеются остатки одной осо-
би с несброшенными рогами (табл. XI, фиг. 4). 
Анатомически сочлененные фрагменты костей 
скелета встречаются единично (рис. 2).

Суслик Spermophilus sp. 
Череп взрослой особи. Возможно, голо-

ценовый, т.к. найден в  осыпи суглинков вер-
шины террасы, имеющих голоценовый воз-
раст (рис. 3, б). На черепе сохранились М2-М3 
и  резцы. Суслик евражка [Spermophilus parryii 
(Richardson, 1825)] и сейчас обитает в  районе 
верхнего течения р. Яна.

Пещерный лев Panthera spelaea (Goldfuss, 1810)
Левая горизонтальная ветвь нижней челюсти 

взрослой особи со  стертыми зубами (табл. XI, 
фиг. 5), метатарзальная кость взрослой особи. 

Нижняя челюсть, найденная в местонахожде-
нии на р. Олдьо, показывает, по сравнению с дру-
гими экземплярами, что ее общая длина является 
одной из наибольших, уступая только образцам 
из  местонахождения на  р. Алдан (Мамонтова 
Гора), и р. Адыча (Улахан Суллар). По большин-
ству других параметров этот образец показывает 
значения либо близкие к средним, либо же пре-
вышающие их (табл. 2). Крупные размеры альве-
олы нижнего клыка у экз. О-21-РС-1 позволяют 
определить, что это взрослый самец. 

Нижняя челюсть льва, найденная на  место-
нахождении Ручей Старостина, имеет большую 
схожесть с  образцом, найденным на  р. Адыча. 
Это может указывать на  сходство в  размерах 
или возрастных и/или половых характеристиках 
этих особей.

Таблица 2. Сравнение размеров нижних челюстей Panthera spelaea, найденных на территории республики Саха 
(Якутия) (мм). Сравнительные данные по пещерным львам из других местонахождений Якутии приведены по: 
Боескоров и др. (2012)

Название промера
р. Олдьо 
(Ручей 

Старостина) 
О-21-РС-1 ♂

р. Адыча, 
Улахан Суллар, 

ММ 6880 ♂

р. Алдан, 
Мамонтова 

Гора, ЭПЛШ 
б/№ ♂

р. Колыма, Березовка

ЗИН 31824 ♀ ЗИН 29405 ♀ ГИН 
833-104 ♀ ИГАБМ 7075 ♂

Общая длина челюсти 263.8 271 278 248.6 222 – 249
Длина 
от сочленовного 
отростка до заднего 
края альвеолы клыка

224.6 – 240 – – 207 –

Длина p3-m1 
альвеолярная 75.2 82 86.8 77.2 75.3 70.3 80.7

Высота у венечного 
отростка 132.1 133 139.6 115.7 – – –

Высота 
горизонтальной ветви 
позади m1

50.6 54.9 58 54 49.2 45 58.3

Высота 
горизонтальной ветви 
перед p3

52.9 50.8 57.8 51.1 44.7 45.2 53

c 
длина /ширина

31.6/21.9
(по альвеоле) 32.5/22 31.6/22 28.1/– –/– –/– 32.9/23.3
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Бурый медведь Ursus sp.
Фрагмент правой горизонтальной ветви ниж-

ней челюсти самки. Для среднего течения р. Яна, 
на местонахождении Улахан Суллар, р. Адыча – 
ближайшего к  Олдьо местонахождения, указан 
вид U. arctos priscus Goldfuss, 1810 (Боескоров, 
Барышников, 2013). Мелкие размеры экзем-
пляра нижней челюсти медведя из местонахож-
дения Олдьо, возможно, указывают на принад-
лежность к этому подвиду бурого медведя.

Волк Canis lupus L.
Череп самки (табл. XI, фиг. 6), фрагмент пра-

вой бедренной кости, фрагмент таза (с вертлуж-
ной впадиной), пальцевая фаланга, фрагмент 
проксимальной части лучевой кости. Для бас-
сейна верховьев р. Яна в  позднем неоплейсто-
цене находок волка ранее не было указано (Бо-
ескоров, Барышников, 2013), хотя этот вид был 
обычным и  часто встречающимся элементом 
мамонтовой фауны позднего неоплейстоцена 
в других районах Якутии.

Шерстистый мамонт Mammuthus primigenius 
(Blumenbach, 1799) (табл. XI, фиг. 1, 8)

Остатки шерстистого мамонта представле-
ны преимущественно костями и  зубами старых 
особей: два нижних, шесть верхних зубов по-
следней смены (m3/M3), фрагмент левой гори-
зонтальной ветви нижней челюсти (смена зубов 
m3), четвертый или шестой шейный позвонок, 
крестец, левая плечевая кость, правая бедренная 
кость, пяточная кость с погрызами. 

Представлены также остатки молодой особи 
четырех-шести лет в  виде фрагмента лицевого 
отдела черепа (табл. XI, фиг. 1) и фрагмент ло-
патки детеныша двух-трех лет. 

Не  сросшиеся друг с  другом левая и  пра-
вая половины теменных костей молодой особи 
и  сильно стертые зубы смены DP4 позволяют 
определить возраст этой особи в четыре–шесть 
лет (Maschenko, 2002). Длина сохранившего-
ся постоянного бивня (по кривизне/по хор-
де) – 356/320 мм; диаметр у выхода из костной 
альвеолы – 35.5 × 32.4 мм. Длина выступающей 
из костной альвеолы части бивня – 98 мм. Глу-
бина пульпарной полости – 172 мм.

Взрослые особи шерстистого мамонта место-
нахождения Олдьо относятся к  крупным пред-
ставителям вида M. primigenius. Длина левой 
плечевой кости самца (с полностью приросши-
ми и облитерироваными эпифизарными швами 
(табл. XI, фиг. 8)) составляет 101.3  см.  Высота 

тела мамонта, определенная по стандартной ме-
тодике (Дуброво, 1982), составляет около 314 см 
(в холке). Для сравнения, длина плечевой кости 
из  местонахождения позднего неоплейстоце-
на на  р. Буор-Юрях  – 98  см (Плотников и  др., 
2014). Т.е. размеры тела самца из Олдьо соответ-
ствовали верхней границе размерной изменчи-
вости для M. primigenius (320–340 см) (Дубинин, 
Гарутт, 1954; Гарутт, Тихонов, 2001).

Морфология верхних зубов последней смены 
(М3) шерстистого мамонта из Олдьо укладыва-
ется в значения для М3 у представителей этого 
вида из позднего неоплейстоцена. Морфология 
DP4 полностью соответствует параметрам зубов 
этой смены из других районов (табл. 3) (Maglio, 
1973; Гарутт, Тихонов, 2001; Maschenko, 2002; 
Воскресенская и др., 2019). В целом параметры 
зубов последней смены у шерстистого мамонта 
практически не изменяются на всем протяжении 
существования этого вида в  позднем неоплей-
стоцене не  только в  Якутии, но  и  в  Восточной 
Европе (Мащенко, Обадэ, 2020). Существенное 
изменение морфологии M3/m3 наблюдается 
только у  голоценовой популяции шерстистого 
мамонта о-ва Врангеля (увеличивается частота 
пластин на  10  см и  возрастает число пластин, 
составляющих коронку  – более 30) (Гарутт 
и др., 1973). 

Плейстоценовая лошадь Equus cf. ferus  
(табл. XI, фиг. 7)

Остатки лошадей в  местонахождении пред-
ставлены очень крупной формой рода Equus. 
Отнесение лошадей из  Олдьо к  виду E. lenensis 
Russanov, 1968 затруднено ввиду фрагментарно-
сти найденного в  этом местонахождении мате-
риала и значительного перекрывания морфоло-
гических признаков и  исследованных участков 
митохондриального ДНК у  разных групп лен-
ской лошади второй половины позднего не-
оплейстоцена (Spasskaya et al., 2021). По  этой 
причине лошади Олдьо авторами определены 
только до  уровня родовой принадлежности: 
Equus cf. ferus. 

Это второй по числу собранных остатков вид 
местонахождения на р. Олдьо – 35 экз. (табл. 1). 
Сохранились фрагменты черепов и  нижних че-
люстей, изолированные верхние и нижние зубы, 
фрагменты длинных костей конечностей, мета-
подии, пальцевые и  копытные фаланги, фраг-
мент грудины. В выборке представлены взрослые 
особи (более 90%), молодые (6-7%) и детеныши 
(3-4% от общего числа остатков).
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Шерстистый носорог Coelodonta antiquitatis 
Blumenbach, 1799 (табл. XI, фиг. 3)

Шерстистый носорог является третьим по ко-
личеству остатков собранных в  местонахожде-
нии на р. Олдьо видов млекопитающих – 18 экз. 
Представлены все возрастные группы, в  т.ч., 
очень старые особи. На  сохранившемся черепе 
самки стирание зубов полностью уничтожило 
коронки Р2-М1, с  облитерацией альвеол этих 
зубов, а  М2-М3 представлены стертыми осно-
ваниями коронок этих зубов. Зафиксировано 
наличие двух детенышей двух-трех лет и одной 
кости эмбриона заключительной стадии прена-
тального развития (большая берцовая кость). 
Взрослые особи представлены фрагментом че-
репа, фрагментами нижних челюстей, шейными 
и грудными позвонками, длинными костями ко-
нечностей, метаподиями.

Плейстоценовый бизон Bison sp. 
В сборах 2021 г. представлено 52 экз. разных 

остатков бизонов. Преобладают длинные кости 
конечностей, шейные и грудные позвонки. Два 
фрагмента мозговой части черепа сохранились 
с  роговыми чехлами. Неполовозрелые особи 
представлены только одной длинной костью 
конечности. Подвидовое определение бизонов 
из Олдьо затруднено из-за фрагментарности ма-
териала. Для позднего неоплейстоцена отмечено 
несколько подвидов вида Bison priscus (Bojanus, 
1827) (Флеров, 1979). Отнесение бизонов из Ол-
дьо к  одному из  подвидов предполагает срав-
нение по  полным черепам, поскольку между 
разными формами бизонов позднего неоплей-
стоцена есть существенные морфологические 
различия, по-видимому, связанные с приспосо-
блением к  разным типам ландшафтов. Бизоны 

из  Олдьо характеризуются относительно не-
крупными размерами черепа (узкие лобовые ко-
сти) и короткими роговыми стержнями. 

Половозрелым особям принадлежит 99% 
остатков, и только одна длинная кость конечно-
сти относится к детенышу младше двух лет. 

Снежный баран Ovis nivicola Eschoholtz, 1839  
(табл. XI, фиг. 2)

В  сборах 2021 г. представлен один фрагмент 
мозговой части черепа с  костными роговыми 
выростами взрослой особи. Еще один аналогич-
ный экземпляр взрослой особи был найден В.И. 
Лебедевым на Олдьо в 2020 г. (Лебедев, 2020; Ко-
лесов, Лебедев, 2021).

Неоплейстоценовый благородный олень Cervus 
elaphus cherskii Boeskorov, 2005 (табл. XI, фиг. 4)

В сборах 2021 г. представлено 22 экз. остатков 
благородного оленя, среди которых нет остатков 
детенышей. Имеются как сброшенные рога, так 
и один фрагмент черепа молодой особи с несбро-
шенным рогом (табл. XI, фиг. 4). Представлены 
также такие кости посткраниального скелета, 
как шейные позвонки, длинные кости конеч-
ностей, метаподии, карпальные и  тарзальные 
кости, пальцевые фаланги. Отнесение остатков 
благородного оленя к подвиду C. elaphus cherskii 
возможно по  размерам обхвата розетки рогов 
и массивным метаподиям, что характерно имен-
но для этого подвида (Боескоров, 2005). 

Северный олень Rangifer tarandus L.
Северный олень представлен в  местонахож-

дении р. Олдьо только остатками взрослых осо-
бей. В Олдьо найдены фрагменты черепов (есть 
одна молодая особь возрастом около трех лет), 

Таблица 3. Размеры верхних зубов (DP4, M3) Mammuthus primigenius местонахождения р. Олдьо (мм) 

Коллекционный 
номер, смена зубов

Длина/
ширина 
коронки

Число 
сохранившихся 

пластин/Полное 
число пластин

Частота 
пластин 
на 10 см

Толщина эмали/
Высота не стертой 
пластины (номер 

пластины)

Количество стертых 
пластин/

длина жевательной 
поверхности

Полевой номер
ВЕ 2020-9,
М3, правый

287.0/98.0 19/22–23 7 2.0 /132.0 (14-я) 15/210.5

Полевой номер 
ВЕ 2021-12,
М3, левый

209.0/76.5 24/25–26 9.5 1.3 /134.6 (15-я) 14/153.3

Полевой номер
ВЕ 2020-1,
DP4 правый

~98.6/61.6 9/–
Частота 
пластин 

на 5 см – 6
1.1/– 9/95.7

Полевой номер
ВЕ 2021-13,
М3, левый

185.3/85.0 15/– 8 1.3/– 12/148.3
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в  т.ч. один фрагмент черепа взрослой особи 
с несброшенными рогами, несколько фрагмен-
тов  – со  сброшенными рогами, с  метаподиями 
передних и  задних конечностей, один фраг-
мент плечевой кости. Общее число остатков 
этого вида, собранных в 2020–2021 гг. – девять 
(табл. 1).

Овцебык Ovibos moschatus (Zimmerman, 1780)
Обычный вид мамонтовой фауны поздне-

го неоплейстоцена Якутии в  сартанское время, 
но наиболее редкий вид растительноядных мле-
копитающих в  местонахождении на  р. Олдьо. 
Представлен только одной метаподией передней 
ноги взрослой особи. 

ОБСУЖДЕНИЕ
Строение и  мощности криогенных мерзлых 

пород в  местонахождении коренным образом 
отличаются от  строения разрезов на  севере 
Яно-Индигирской низменности, где собствен-
но льдистые отложения имеют мощность до де-
сятков метров или формируют крупные ледяные 
клинья, выдавливающие рыхлые осадки на  по-
верхность в  виде байджерахов (Федоров и  др., 
1989). На Олдьо мощность жильного льда не пре-
вышает 4–4.5  м, и  он запечатывает лессовид-
ные суглинки едомной свиты, перекрывающие 
площадку террасы и  склоновые поверхности. 
Формировавшиеся в  позднем неоплейстоцене 
в перигляциальной зоне тонкодисперсные обра-
зования едомных фаций занимают поверхности 
придолинных склонов и  надпойменных террас 
с превышениями над урезом воды от 20 до 120 м 
(Котов, Абрамов, 2020).

Тектоническая активизация в  позднем не-
оплейстоцене привела к общим поднятиям тер-
ритории, отразившимся во врезании и углубле-
нии долин Яны и ее притоков и в формировании 
трех уровней надпойменных террас. В вогнутой 
части сундучной излучины по  правому бор-
ту долины р. Олдьо в  пределах местонахожде-
ния выделяются только уровни низкой поймы 
высотой до  3  м и  высокая цокольная терраса 
с превышением 50–70 м над урезом. По левому 
борту в  рельефе долины, напротив, отчетливо 
выражены уровни первой и второй надпоймен-
ных террас высотой 8–10 и  15–20  м соответ-
ственно (рис.  1,  б). Таким образом, можно вы-
сказать предположение, что костеносный слой 
местонахождения залегает в отложениях третьей 
надпойменной террасы (террасоувала). Пери-
од формирования отложений, слагающих тре-
тью надпойменную террасу Яны и ее притоков, 

соотносится с  каргинским интерстадиалом, 
а  средние высоты данной террасы составляют 
около 60 м (Соловьев и др., 2003). По-видимому, 
активная боковая эрозия правого борта доли-
ны (как следствие неотектонического поднятия 
территории в позднем неоплейстоцене) и термо-
абразия привели к тому, что отложения, которые 
должны были формировать первую и  вторую 
надпойменные террасы, на участке местонахож-
дения не сохранились, либо не формировались. 
В рельефе долины р. Олдьо на правом борту вы-
ражена только цокольная третья надпойменная 
терраса, к  которой и  приурочен костеносный 
слой местонахождения.

Формирование вмещающих костеносный 
слой отложений происходило в  пределах еди-
ного седиментационного цикла, по-видимому, 
продолжавшегося в  течение одного года. Та-
фономические условия и  возрастной состав, 
определенный по  остаткам животных, также 
указывают на  это. У  всех четырех чаще дру-
гих встречающихся видов растительноядных 
млекопитающих этого местонахождения сре-
ди остатков имеются как взрослые особи, так 
и детеныши. Бизон – 52 экз. (51 взрослая особь, 
одна особь возрастом менее одного года). Ло-
шадь  – 33 экз. (31 взрослая особь и  две особи 
до одного года). Шерстистый носорог – 23 экз. 
(21 взрослая особь, две – детеныши одного-двух 
лет и  один эмбрион завершающей стадии пре-
натального развития). Благородный олень пред-
ставлен сброшенными рогами либо фрагмен-
тами черепов самцов без рогов, вместе с  тем 
имеется одна молодая особь с  несброшенными 
рогами (табл. XI, фиг. 4). Наличие детенышей 
и эмбрионов указывает на сезон гибели весной 
или летом. Один экземпляр оленя с несброшен-
ными рогами указывает на начало осени, осталь-
ные экземпляры сброшенных рогов и фрагмен-
ты черепов со сброшенными рогами – на конец 
осени–начало зимы. Таким образом, период 
гибели животных  – с  начала весны до  поздней 
осени/начала зимы.

Как и  в  других местонахождениях каргин-
ского времени из  разных регионов Якутии, 
многочисленные остатки лошади, бизона и бла-
городного оленя могут свидетельствовать о рас-
пространении в пределах местонахождения мо-
заичных ландшафтов с экстразональным типом 
растительности, для которого было характерно 
широкое распространение высокопродуктив-
ных луговых сообществ с присутствием отдель-
ных степных видов и лесных группировок (Про-
топопов, Протопопова, 2020).
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Преобладание остатков лошадей и  бизонов, 
а  также массивность найденных рогов оленей 
свидетельствуют об обитании на открытых про-
странствах (Боескоров, 2005), что напрямую ука-
зывает на каргинский возраст местонахождения 
Олдьо. И именно в каргинское время древесная, 
кустарниковая и смешанная растительность рас-
пространяется вплоть до  Новосибирских о-вов 
(Томская, 1981). Этим определяется высокое 
биологическое (и потенциально экологическое) 
разнообразие крупных млекопитающих в  ме-
стонахождении на  р. Олдьо, основой которого 
были мозаичные ландшафты с  разнообразной 
фауной крупных млекопитающих. Незначитель-
ное количество остатков видов, адаптирован-
ных к  условиям арктической зоны (северный 
олень, овцебык) и полное отсутствие других ви-
дов [песец – Vulpes lagopus (L., 1758), росомаха 
Gulo gulo L.] говорят о значимых отличиях фау-
ны Олдьо от более поздней типично сартанской 
фауны. Несмотря на  практически одинаковый 
набор видов крупных млекопитающих каргин-
ского интерстадиала и сартанского оледенения, 
количественное преобладание в  местонахожде-
ниях определенных видов крупных млекопита-
ющих показывает реальные различия между фа-
унами этих двух эпох.

Первая задокументированная находка в рай-
оне Верхней Яны остатков снежного барана под-
тверждает ранее высказанное предположение 
о том, что данный вид в позднем неоплейстоце-
не обитал в условиях, отличающихся от тех, в ко-
торых он обитает в голоцене – в районах средне-
горья (Боескоров и др., 2023).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, фауна местонахождения на р. 

Олдьо является одним из  локальных вариантов 
мамонтовой фауны позднего неоплейстоцена, 
в  которой представлены основные реперные 
виды крупных млекопитающих (Лазарев, 2008). 

В  данной работе предложен только один 
из вероятных вариантов интерпретации генезиса 
и  возраста вмещающей костеносный слой тол-
щи осадков  – лессово-криогенные отложения 
каргинского возраста, перекрывающие третью 
надпойменную террасу р. Олдьо. Для уточнения 
возраста этого и других местонахождений Верх-
ней Яны требуются дополнительные датировки 
на серийном материале. 

Состав и сохранность остатков животных ис-
ключают наличие на  Олдьо естественной при-
родной ловушки, скорее можно предположить 

существование природного коллектора остат-
ков неоплейстоценовых млекопитающих. От-
сутствие переотложенных костей и  небольшое 
количество выветренных костей и  костей с  по-
грызами: шерстистый носорог (бедренная кость, 
грудной позвонок), шерстистый мамонт (пяточ-
ная кость) – свидетельствуют, во-первых, о до-
статочно быстром захоронении остатков живот-
ных и, во-вторых, показывают неизбирательную 
гибель особей разных видов в непосредственной 
близости от участка, где происходило захороне-
ние. 

Патологические разрастания костной тка-
ни на  костях дистальных отделов конечностей 
(шесть экз. из 192) во всех случаях не были при-
чиной смерти животных и  не  были существен-
ными для выживания данных особей (рис. 6).

Местонахождение на р. Олдьо – одно из не-
многих местонахождений позднего неоплей-
стоцена, где остатки шерстистого мамонта 
не  преобладают количественно по  сравнению 
с  остатками других видов растительноядных 
млекопитающих. Чтобы понять причину этого 
отличия, необходимы дальнейшие исследова-
ния, в первую очередь – проведение палиноло-
гического и  карпологического анализов пород, 
вмещающих костеносный слой.

Отсутствие в местонахождении на р. Олдьо та-
кого представителя мамонтовой фауны позднего 
неоплейстоцена, как сайгак, может объяснять-
ся общей относительной редкостью этого вида 

а б

10 см 5 см

Рис. 6. Примеры разрастания костной ткани в результате 
травматических повреждений на  костях дистальных отде-
лов конечностей растительноядных млекопитающих ме-
стонахождения на р. Олдьо: а – метакарпальная кость Bison 
sp., полевой номер О-21-РС 10;  б  – метатарзальная кость 
Coelodonta antiquitatis Blumenbach, 1799, взрослая особь, 
полевой номер О-21-РС 83. 
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в  тафоценозах позднего неоплейстоцена почти 
всех местонахождений этого возраста (Лазарев, 
2008). По-видимому, этот вид был лимитиро-
ван по  численности, занимал особые экологи-
ческие стации, хотя при этом он являлся одним 
из широко распространенных и типичных видов 
мамонтовой фауны позднего неоплейстоцена 
на территории Якутии. 
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О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  X I
Фиг. 1. Mammuthus primigenius (Blumenbach, 1799), фрагмент лицевой части черепа молодой особи с левым 
бивнем. Полевой номер ИЕ-2020-1.
Фиг. 2. Ovis nivicola Eschoholtz, 1839, фрагмент черепа с  костными роговыми выростами. Полевой номер 
О-21-РС-17.
Фиг. 3. Coelodonta antiquitatis Blumenbach, 1799, детеныш; фрагмент левой горизонтальной ветви нижней 
челюсти, сохранились второй и третий сменяющиеся зубы. Полевой номер О-21-РС-22.
Фиг. 4. Cervus elaphus cherskii Boeskorov, 2005, фрагмент мозговой части черепа с основанием рога молодой 
особи. Полевой номер О-21-РС-23.
Фиг. 5. Panthera spelaea (Goldfuss, 1810), взрослая особь; левая горизонтальная ветвь нижней челюсти. Поле-
вой номер О-21-РС-1.
Фиг. 6. Canis lupus L., череп взрослой особи; самка. Полевой номер О-21-РС-4.
Фиг. 7. Equus cf. ferus, метатарзальная кость взрослой особи. Полевой номер О-21-РС-38. 
Фиг. 8. Mammuthus primigenius (Blumenbach, 1799), левая плечевая кость взрослой особи. Полевой номер 
О-21-РС- 170. 
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First Data on the Neopleistocene Mammal Fauna from Oldzho River Locality 
(Upper Yana Region, Sakha Republic, Russia)

E. N. Maschenko1, 2, V. I. Lebedev2, 3, E. V. Voskresenskaya4

1Borissiak Paleontological Institute RAS, Moscow, 117647 Russia
2Department of Mammoth Fauna Studies, Academy of the Sciences Republic of Sakha (Yakutia), Yakutsk, 677007 Russia

3Federal Research Centre the Yakut Scientific of the Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences,  
Yakutsk, 677000 Russia 

4Institute of Geography RAS, Moscow, 119017 Russia

The article presents the first complete data on the finds of mammals of the mammoth fauna in the Upper 
Yana basin (Verkhoyansky Ulus, Oldzho River). A list of mammal species of the locality on the Oldzho River 
was compiled. 11 mammal species were identified. The snow sheep was noted for the Upper Yana area for the 
first time. The absolute age of the locality is over 49 thousand years. It was formed during the beginning of 
Karginsky interstadial (MIS 3). A small amount of remains of species adapted to the conditions of the Arctic 
zone (reindeer, musk ox) and the complete absence of such species as the arctic fox and wolverine, indicate 
significant differences between the fauna of Oldzho and the later typically Sartan Fauna. The geomorphology 
of the locality differs from the typical permafrost sections in the north of the Yana-Indigirka Lowland. In the 
Oldzho upper part of the section consist of edom loss-ice sediments. On Oldzho the ice thickness does not 
exceed 4–4.5 meters and it is confined the top of the 50 meters terrace. The base of the terrace is a sandstone 
and mudstone bedrock. Bones bed layer located under the ice in the loess-like loams with layers of peat and 
inclusions of plant detritus. Bones of bison, horse, woolly rhinoceros, red deer dominate quantitatively. All age 
groups of herbivorous mammals are provided. Predators (bear, cave lion, wolf) are represented only by adult 
individuals. Relatively common pathologies of the limb bones in herbivorous mammals caused by traumatic 
injuries have been noted.

Keywords: Upper Yana Region, Late Neopleistocene, Oldzho River, mammalian fauna, geomorphology 
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