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Проведена ревизия и уточнен диагноз рода Triaenosphaera Deflandre, 1973, revisio et emend. nov. Опи-
сано четыре новых вида радиолярий: Entactinia zaitsevae sp. nov., Triaenosphaera fortunatovae sp. nov.,
T. spiroacus sp. nov. и Spongentactinia oraia sp. nov., из нижнего турне (нижний карбон) Волго-Ураль-
ского бассейна и верхнекасимовских (верхний карбон) отложений Южного Урала, Россия.
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ВВЕДЕНИЕ
Богатый таксономический состав и прекрас-

ная сохранность радиолярий из нижнего турне
(нижний карбон) скв. Мелекесская-1 Волго-
Уральского бассейна и верхнекасимовских (верх-
ний карбон) отложений разреза Усолка на Юж-
ном Урале позволили установить четыре новых
вида радиолярий.

Стратотип золотоозёрская свиты нижнего тур-
не установлен в скв. Мелекесская-1 (инт. 1899.0–
1872.0 м) Волго-Уральского бассейна России
(рис. 1). Свита согласно залегает на органогенно-
обломочных известняках фаменского яруса и
представлена переслаиванием темно-серых, по-
чти черных высокоуглеродистых карбонатно-
кремнистых пород, детритовых известняков, до-
ломитов и голубовато-серых глин. В разрезе сви-
ты выделено четыре слоя. Мощность свиты в
стратотипе 27 м (Фортунатова и др., 2023).

Нижняя граница свиты подтверждена палеон-
тологическими данными: в инт. 1898.5–1897.78 м
(слой 1) обнаружен комплекс конодонтов, содер-
жащий Siphonodella sulcata Huddle, 1934, Bis-
pathodus stabilis (Branson et Mehl, 1934), Ligonodi-
na sp., Mehlina strigosus (Branson et Mehl, 1934),
Neopolygnathus communis (Branson et Mehl, 1934),
Polygnathus purus purus Voges, 1959, P. purus sub-
planus Voges, 1959 и Pseudopolygnathus aff. dentilin-

eatus (Branson, 1934), характеризующих зону Si-
phonodella sulcata (Фортунатова и др., 2023).

Радиолярии прекрасной сохранности пред-
ставлены 25 видами из 12 родов (рис. 2). Они
встречены в слоях 2 и 3 золотоозёрская свиты
(Фортунатова и др., 2023).

Слой 2 (инт. 1898.0–1890.8 м). В основании –
прослой глин мощностью 1.5 м. Выше – неравно-
мерное тонкое и мелкое чередование черных вы-
сокоуглеродистых глинисто-кремнисто-карбо-
натных и карбонатно-кремнистых сланцеватых
пород, темно-серых углеродистых известняков и
доломитов, темно-серых углеродистых глин и
мергелей. Мощность слоя 7.2 м.

Слой 3 (инт. 1890.8–1881.7 м). Известняки се-
рые и темно-серые, слабобитуминозные, крем-
нистые, шламово-микрозернистые, перекри-
сталлизованные. В верхней части слоя известня-
ки и доломиты. Мощность 9.1 м.

Исследование радиолярий из нижнетурней-
ских отложений скв. Мелекесская-1 позволило
установить две сменяющие друг друга экозоны ра-
диолярий: нижняя экозона Provisocyntra konono-
vae, отвечающая конодонтовой зоне Siphonodella
duplicata, и верхняя экозона Spongentactinia oraia,
соответствующая конодонтовой зоне Siphonodel-
la belkai (Афанасьева, Кононова, 2021; Фортуна-
това и др., 2023).

УДК 563.141:551.735(470.42+470.57)
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АФАНАСЬЕВА

Среди исследованных раннетурнейских ра-
диолярий десять видов до настоящего времени не
были известны науке; шесть из них были описаны
в статьях, посвященных новым таксонам радио-
лярий: Nestelliana grassiclatrata и N. glomerosa
(Афанасьева, 2022а); Provisocyntra grandis,
P. kononovae, P. magniporosa и P. valminazae (Афа-
насьева, 2022б).

Стратотип разреза Усолка расположен на Юж-
ном Урале в Гафурийском р-не Республики Баш-
кортостан (рис. 1). Разрез сложен терригенно-
карбонатными породами в стратиграфическом
диапазоне от московского яруса среднего карбо-
на до сакмарского яруса нижней перми (включи-
тельно), не имеет перерывов в осадконакоплении
и содержит туфовые прослои с цирконами, по ко-

торым установлен абсолютный возраст отложе-
ний (Сунгатуллина и др., 2019).

В верхней части касимовского яруса (верхний
карбон) разреза Усолка впервые обнаружен ком-
плекс радиолярий, содержащий 11 видов из 10 ро-
дов: Astroentactinia luxuria Nazarov et Ormiston,
1985, Apophysiacus sakmaraensis (Kozur et Mostler,
1989), A. pycnoclada (Nazarov et Ormiston, 1985),
Entactinia zaitsevae sp. nov., Bientactinosphaera in-
usitata (Foreman, 1963), Copicyntra acilaxa Nazarov
in Isakova et Nazarov, 1986, C. fragilispinosa Kozur et
Mostler, 1989, Latentifistula neotenica Nazarov et
Ormiston, 1985, Somphoentactinia saecularis Afa-
nasieva et Amon, 2016, Tetragregnon piramidatum
Nazarov in Isakova et Nazarov, 1986, Triac-
tofenestrella nicolica Nazarov et Ormiston, 1984.
Особенности таксономического состава ком-

Рис. 1. Местонахождение каменноугольных радиолярий: I – скв. Мелекесская-1, Волго-Уральский бассейн, нижний
карбон, нижнетурнейский подъярус, золотоозёрская свита (Фортунатова и др., 2023); II – разрез Усолка, Южный
Урал, верхний карбон, верхнекасимовский подъярус (Сунгатуллина и др., 2019).
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Рис. 2. Распространение радиолярий в нижнетурнейских отложениях золотоозёрской свиты скв. Мелекесская-1. Цве-
том выделены интервалы распространения радиолярий в двух экозонах радиолярий (Афанасьева, Кононова, 2021;
Фортунатова и др., 2023).
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Borisella cf. bykovae Afanasieva, 2000
Duplexia cf. foremanae (Ormiston et Lane, 1976)
Adamasirad cathedrarius Afanasieva, 2000
Nestelliana grassiclatrata Afanasieva, 2022
Nestelliana glomerosa Afanasieva, 2022
Spinoalius melekessensis Afanasieva, 2019
Spongentactinia altasulcata (Won, 1983)
Spongentactinia oraia Afanasieva, sp. nov.
Entactinia parapycnoclada Nazarov et Ormiston, 1985

Каменноугольная 
Нижний (Миссисипий)

Турнейский
Нижний

Золотоозёрская
Siphonodella duplicata Siphonodella belkai

Provisocyntra kononovae Spongentactinia oraia
Слой 3

1888.25–
1887.5

1883.7–
1883.2 1883.2–1881.7

69566989 6928 6925 6916 6914
Радиолярии

плекса радиолярий позволили установить экозо-
ну радиолярий Astroentactinia luxuria–Triac-
tofenestrella nicolica, отвечающую зоне конодон-
тов Streptognathodus firmus (Сунгатуллина и др.,
2019). Среди позднекасимовских радиолярий
установлен новый вид Entactinia zaitsevae sp. nov.

Настоящая статья посвящена описанию четы-
рех новых видов радиолярий. Три вида из золото-
озёрской свиты нижнетурнейского подъяруса
скв. Мелекесская-1, Волго-Уральский бассейн:
Triaenosphaera fortunatovae sp. nov., T. spiroacus sp.
nov. и Spongentactinia oraia sp. nov. Новый вид En-
tactinia zaitsevae sp. nov. из нижнетурнейских от-
ложений (нижний карбон) скв. Мелекесская-1
Волго-Уральского бассейна и отложений верхне-
касимовского подъяруса (верхний карбон), раз-
рез Усолка, Южный Урал.

ОПИСАНИЕ ТАКСОНОВ

Т И П RADIOLARIA

Н А Д К Л А С С POLYCYSTINA

К Л А С С SPHAERELLARIA

О Т Р Я Д ENTACTINIATA
СЕМЕЙСТВО ENTACTINIIDAE RIEDEL, 1967

ПОДСЕМЕЙСТВО ENTACTINIINAE RIEDEL, 1967

Род Entactinia Foreman, 1963
Entactinia zaitsevae Afanasieva, sp. nov.

Табл. I, фиг. 1–11 (см. вклейку)

Entactinia tortispina (Ormiston et Lane, 1976): Braun, 1990a
(part.), табл. 8, фиг. 4, 5 (non фиг. 1–3, 6); Won, 1998, табл. 7,
фиг. 14.

Entactinia sp.: Сунгатуллина и др., 2019, рис. 6, фиг. 8.
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Н а з в а н и е  в и д а – в честь палеонтолога и
стратиграфа Е.Л. Зайцевой.

Г о л о т и п – ПИН, № 6916/05; Россия, Волго-
Уральский бассейн, скв. Мелекесская-1, инт.
1883.2–1881.7, обр. 6916; нижний карбон, нижне-
турнейский подъярус, золотоозёрская свита; зона
конодонтов Siphonodella belkai, экозона радиоля-
рий Spongentactinia oraia.

О п и с а н и е. Раковина сферическая, боль-
шая1 (D = 124–160 мкм), с одной сферической
толстостенной (D/tw = 14.5–18.6) пористой обо-
лочкой и шестью длинными (L/D = 1.3–1.9), от-
носительно тонкими (L/wL = 7.2–11.5) трехло-
пастными основными иглами с -образным по-
перечным сечением. Наблюдаемые фрагменты
внутреннего каркаса (табл. I, фиг. 2, 4, 7) позволя-
ют говорить о первичном формировании 6-луче-
вой спикулы со срединной балкой (3–5 мкм).
При этом иногда в развитии луча спикулы отме-
чается достаточно резкий поворот (угол 20°) в
сторону основания основной иглы (табл. I,
фиг. 4б). Поры округлые, крупные (D/dp = 11.4–
11.8), преимущественно одного размера (11–
14 мкм). Поровые каналы узкие (dp/tw = 1.3–1.6).
Межпоровые перегородки округлые, широкие
(dp/wp = 2.2–2.8). На узлах межпоровых перего-
родок развиты высокие и очень высокие (D/h =
= 5.7–26.7) конические шипики разной величи-
ны, от 5 до 28 мкм.

1 Морфометрический анализ абсолютных и относительных
значений параметров раковин радиолярий палеозоя пока-
зал устойчивую статистическую закономерность измене-
ния размеров скелета, его частей и их соотношений (Афа-
насьева, 2000; Afanasieva et al., 2005; Афанасьева, Амон,
2006). Наличие таких стабильных зависимостей позволяет
формализовать процесс классификации данных и опери-
ровать при описании видов понятиями “очень большой”,
“большой”, “маленький” и “очень маленький”, которым
отвечают определенные ранжированные количественные
величины (рис. 3).

Р а з м е р ы  в  м к м:
Абсолютные:

Относительные:

С р а в н е н и е. Новый вид отличается:
(1) от E. tortispina в интерпретации А.Р. Орми-

стона и Х.Р. Лейна (Ormiston, Lane, 1976, с. 166–
167, табл. 2, фиг. 1–5) и А. Брауна (Braun, 1990a, с.
108–109, табл. 8, фиг. 1–3, 6; 1990b, табл. 1,
фиг. 5): формированием округлых пор преиму-
щественно одного размера (11–14 мкм) и прямых
основных игл, в противоположность образова-
нию у E. tortispina пор неправильной многоуголь-
ной формы разного размера (от 9 до 17 мкм) и за-
кручивания некоторых основных игл в основа-
нии вдоль оси на четверть оборота;

(2) от E. tortispina в интерпретации М.-З. Вон
(Won, 1983, с. 143–144, табл. 4, фиг. 18–20): мень-
шей максимальной длиной сохранившихся ос-
новных игл (311 мкм против 870 мкм у E. tortispi-
na) и меньшим максимальным диаметром пор
(11–14 мкм против 50 мкм у E. tortispina);

(3) от E. mariannae Afanasieva et Amon, 2017
(Афанасьева, Амон, 2017, с. 16–17, рис. 4): форми-
рованием почти в два раза более длинных основ-

Экз. № D dp wp tw L wL h

6916/05 (голотип) 130 11 5 7 165 23 6
353-158/2 160 14 6 11 311 27 6–28
353-158/5 124 11 4 7 196 21 5–17

Экз. № D/tw D/dp D/h L/D L/wL dp/tw dp/wp

6916/05 
(голотип)

18.6 11.8 26.7 1.3 7.2 1.6 2.2

353-158/2 14.5 11.4 5.7–26.7 1.9 11.5 1.3 2.3
353-158/5 17.7 11.4 7.3–24.8 1.6 9.3 1.6 2.8

Рис. 3. Основные абсолютные и относительные морфометрические параметры скелетов сферических радиолярий па-
леозоя (Афанасьева, 2000; Afanasieva et al., 2005; Афанасьева, Амон, 2006): D − диаметр внешней сферы, dp − диаметр
пор внешней оболочки, wp − ширина межпоровой перегородки внешней оболочки, tw − толщина стенки внешней
оболочки (tw − ширина прутьев ячеек внешней оболочки), L − длина основных игл, wL − ширина основания основ-
ных игл, h − высота шипов.

D dp wp tw L
500.0–
180.1

40.0–
25.1

10.0–
4.1

12.0–
7.1

750.0–
250.1

180.0–
130.1

25.0–
15.1

4.0–
3.1

7.0–
4.1

250.0–
153.1

130.0–
88.1

15.0–
6.1

3.0–
2.1

4.0–
2.1

153.0–
52.1

88.0–
20.0

6.0–
1.0

2.0–
1.0

2.0–
1.0

52.0–
15.0

Абсолютные Относительные

Очень большие,
очень длинные

и т.д. 

Размеры в мкм

Большие
длинные и т.д.

Маленькие,
короткие и т.д.

Очень маленькие,
очень короткие

и т.д. 

wL h D/tw D/dp D/h L/D L/wL dp/tw dp/wp
60.0–
50.1

25.0–
15.1

1.0–
20.0

4.0–
10.0

3.0–
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10.0–
2.1

0.5–
4.0
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60.0
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1.0–
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5.0–
1.0
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ных игл (165–311 мкм против 104–161 мкм у
E. mariannae).

З а м е ч а н и я. Вид Entactinia tortispina впер-
вые был установлен и описан Ормистоном и Лей-
ном (Ormiston, Lane, 1976) в составе рода Poly-
entactinia. В то же время эти исследователи отме-
тили, что новый вид P. tortispina отличается от
типового вида P. craticulata Foreman, 1963 (Fore-
man, 1963, с. 281, табл. 5, фиг. 3a–b; табл. 9,
фиг. 5a–b) формированием трехлопастных, а не
стержневидных основных игл, и меньшим разме-
ром пор. Однако, остается непонятным, почему
Ормистон и Лейн рассматривали новый вид
P. tortispina в составе рода Polyentactinia, посколь-
ку морфотип P. tortispina не имеет ничего общего
с морфотипом P. craticulata, который характери-
зуется формированием крупноячеистой сетчатой
оболочки, коротких конических основных игл
(L = 30–80 мкм) и семи- или восьмилучевой спи-
кулы (рис. 4).

В 1983 г. Вон (Won, 1983) правильно отметила,
что неправильные многоугольные поры Poly-
entactinia tortispina Ormiston et Lane, 1976 нельзя
сравнивать с “угловатой сеткой” [“angular mesh-
es”] у представителей рода Polyentactinia Foreman,
1963, и поэтому она рассматривает P. tortispina в
составе рода Entactinia. К сожалению, Вон не от-
метила разницу в строении спикулы и основных
игл у E. tortispina и Polyentactinia craticulata. Вме-
сте с тем, экземпляр Entactinia tortispina, описан-
ный Вон в 1998 году (Won, 1998, с. 238, табл. 7,
фиг. 14) по всем морфологическим характеристи-
кам удивительно похож на морфотип нового вида
E. zaitsevae sp. nov. и рассматривается в настоящей
работе в его составе.

В 1990 г. Браун (Braun, 1990a, b) поддержал
мнение Вон (Won, 1983) о переносе вида Poly-

entactinia tortispina в состав рода Entactinia. Одна-
ко, некоторые экземпляры E. tortispina из коллек-
ции Брауна (Braun, 1990a, табл. 8, фиг. 4, 5) харак-
теризуются формированием округлых пор и
рассматриваются в настоящей работе в составе
нового вида E. zaitsevae sp. nov.

М а т е р и а л. 14 экз.: (1) один экз. из типового
местонахождения; (2) 11 экз. из золотоозёрской
свиты нижнетурнейского подъяруса (нижний
карбон); зона конодонтов Siphonodella duplicata,
экозона радиолярий Provisocyntra kononovae; скв.
Мелекесская-1, инт. 1888.25–1887.5, обр. 6956,
Волго-Уральский бассейн; (3) два экз. из отложе-
ний верхнекасимовского подъяруса (верхний
карбон), зона конодонтов Streptognathodus fir-
mus, экозона радиолярий Astroentactinia luxuria–
Triactofenestrella nicolica; разрез Усолка, р. Усол-
ка, Южный Урал.

Род Triaenosphaera Deflandre, 1973, 
revisio et emend. Afanasieva, nov.

Triaenosphaera: Deflandre, 1960, с. 216 (nom. nud.); 1973,
с. 1150; Noble et al., 2017, с. 458 (part.).

Т и п о в о й  в и д – Triaenosphaera sicarius De-
flandre, 1973; нижний карбон, визейский ярус;
Кабриер, департамент Эро, горы Монтень-Нуар,
Франция.

Д и а г н о з (emend. nov.). Сферическая пори-
стая раковина, несущая четыре трехлопастные
иглы с -образным поперечным сечением, рас-
пределенные по четырем осям тетраэдра (рис. 5).

В и д о в о й  с о с т а в. 13 видов: (1) семь видов
из турнейского яруса нижнего карбона: T. fortu-
natovae sp. nov., T. spiroacus sp. nov., T. longispina
Sashida in Sashida et al., 2000, T. minuscula Braun,
1989, T. tetraculeata Park et Won, 2012, T.? bareillen-

Рис. 4. Polyentactinia craticulata Foreman, 1963: а–в – восстановлено из Foreman, 1963, экз. USNM 640452, штрих = 50 мкм:
а – общий вид в препарате (Foreman, 1963, табл. 5, фиг. 3a); б – реконструкция 8-лучевой спикулы (Ibid., табл. 9,
фиг. 5a); в – реконструкция общего вида (Ibid., табл. 9, фиг. 5b).

а б в
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sis Gourmelon, 1986, T.? leherissei Gourmelon, 1987;
(2) два вида из визейского яруса нижнего карбо-
на: T. hebes Won, 1983, T. sicarius Deflandre, 1973;
(3) один вид в открытой номенклатуре из верхов
кептенского яруса средней перми (Maldonado,
Noble, 2010); (4) три вида из чансинского яруса
верхней перми: T. megacantha Feng in Feng et al.,
2007, T. variabilis Feng in Feng et al., 2007 и T. minu-
tus Sashida et Tonishi, 1988.

С р а в н е н и е. От рода Entactinia Foreman,
1963, характеризующегося наличием внутреннего
каркаса в виде шестилучевой спикулы и развити-
ем шести основных игл, род Triaenosphaera отли-
чается формированием четырехлучевой спикулы,
продолжением лучей которой являются четыре
основные иглы.

З а м е ч а н и я.
1. Род Triaenosphaera первоначально был опи-

сан Дж. Дефландром, как сферическая перфори-
рованная раковина, несущая четыре многоребер-
ные иглы, распределенных по четырем осям тет-
раэдра2 (рис. 5) (Deflandre, 1973, с. 1150).

В 1997 г. Ю.-Дж. Ванг (Wang, 1997, с. 155) уста-
новил и описал новый род Triaenoentactinosphaera

2 “Coque sphérique perforée munie de quatre cornes multicos-
tulées, disposées selon les axes d’un tétraèdre” (Deflandre,
1973, с. 1150).

Wang, 1997, характеризующийся наличием двух
сферических оболочек и четырех трехлопастных
основных игл3. При этом Ванг отметил, что род
Triaenoentactinosphaera отличается от рода Tri-
aenosphaera наличием двух оболочек скелета, а от
рода Entactinosphaera Foreman, 1963 – формиро-
ванием четырех, а не шести основных игл.

Годом позже Вон (Won, 1998, с. 241–242,
табл. 7, фиг. 15) обнаружила внутреннюю сферу,
соединенную с внешней оболочкой скелета че-
тырьмя тетраэдрически расположенными луча-
ми, продолжением которых являются четыре ос-
новные иглы. На этом основании Вон изменила
диагноз рода Triaenosphaera, указав на наличие
двух сферических оболочек скелета4. При этом
новые данные (Wang, 1997) и новый род Tri-
aenoentactinosphaera Wang, 1997 Вон не учла в сво-
ей работе (Won, 1998).

В 2017 г. в Каталоге радиолярий палеозоя
П. Нобл с коллегами (Noble et al., 2017, с. 458) со-
хранили оригинальный диагноз Triaenosphaera
Deflandre, 1973, но предложили рассматривать
этот род в качестве старшего синонима рода Tri-
aenoentactinosphaera Wang, 1997, характеризую-
щегося наличием двух сферических оболочек
скелета (Wang, 1997). Однако это не совсем кор-
ректно, поскольку в диагнозе Triaenosphaera ука-
зано наличие одной оболочки скелета, а у млад-
шего синонима – рода Triaenoentactinosphaera,
отмечено наличие двух сферических оболочек.

2. Необходимо восстановить Triaenoentactinos-
phaera Wang, 1997 в статусе валидного, самостоя-
тельного рода. Нельзя объединять в один род
морфотипы с одной сферой (Triaenosphaera) и с
двумя сферами (Triaenoentactinosphaera) только
на основании наличия четырехлучевой спикулы
(продолжением лучей которой являются четыре
основных иглы). Это просто внешнее конвер-
гентное сходство двух разных родов из разных
подсемейств: Entactiniinae Riedel, 1967 (одна сфе-
ра) и Bientactinosphaerinae Afanasieva, 1999 (две
сферы). Так бывает.

3. В настоящее время анализ особенностей
строения морфотипа рода Triaenosphaera на осно-
вании собственных и литературных данных поз-
воляет уточнить диагноз рода и добавить вместо
определения “перфорированная раковина, несу-
щая четыре многореберные иглы”, уточненное,
расширенное описание основных игл “пористая
раковина, несущая четыре трехлопастные иглы с

-образным поперечным сечением”.

3 “Two spherical lattice-shells with four three-bladed main
spines; medullary shell with four radial beams to join the main
spines of outer shell.” (Wang, 1997, с. 155).

4 “Emended diagnosis: A two-shelled skeleton with four tetrahe-
drally arranged spines; a latticed outer shell, and a three-dimen-
sionally meshed delicate inner shell” (Won, 1998, с. 241–242).

Рис. 5. Triaenosphaera sicarius Deflandre, 1973, голотип
(восстановлено из Deflandre, 1973, табл. 2, фиг. 3,
штрих = 100 мкм).
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Triaenosphaera fortunatovae Afanasieva, sp. nov.

Табл. II, фиг. 1–10 (см. вклейку)

Н а з в а н и е  в и д а – в честь д-ра Н.К. Форту-
натовой.

Г о л о т и п – ПИН, № 6916/02; Россия, Волго-
Уральский бассейн, скв. Мелекесская-1, инт.
1883.2–1881.7, обр. 6916; нижний карбон, нижне-
турнейский подъярус, золотоозёрская свита; зона
конодонтов Siphonodella belkai, экозона радиоля-
рий Spongentactinia oraia.

О п и с а н и е. Раковина сферическая, малень-
кая (D = 102–124 мкм), с одной сферической тол-
стостенной (D/tw = 13.5–14.6) пористой оболоч-
кой и четырьмя длинными (L/D = 1.7–1.9), мас-
сивными (L/wL = 6.0–7.5), трехлопастными
основными иглами с -образным поперечным
сечением. Основные иглы расположены друг к
другу под углом 120° (табл. II, фиг. 2–6), но у не-
которых экземпляров углы межу иглами равны
90°, 90° и 180° (табл. II, фиг. 7–9). Наблюдаемые
фрагменты внутреннего каркаса (табл. II, фиг. 1–3)
позволяют говорить о первичном формировании
четырехлучевой спикулы. Поры округлые, круп-
ные (D/dp = 14.6–20.7), преимущественно одного
размера (6–7 мкм). Поровые каналы узкие
(dp/tw = 0.7–1.0). Межпоровые перегородки
округлые, широкие (dp/wp = 2.0–2.3). На узлах
межпоровых перегородок часто развиты высокие
и очень высокие (D/h = 5.7–26.7) конические
шипики разной величины, от 5 до 15 мкм (табл. II,
фиг. 4, 8, 9б).

Р а з м е р ы  в  м к м:
Абсолютные:

Относительные:

И з м е н ч и в о с т ь. Основные иглы характе-
ризуются практически субпараллельным распо-
ложением субпрямоугольных граней на всем про-
тяжении иглы. Однако у некоторых морфотипов
иногда наблюдается расширение основания у од-
ной из игл (табл. II, фиг. 6) и формирование суб-
пирамидальной формы основной иглы.

С р а в н е н и е. T. fortunatovae sp. nov. отли-
чается:

Экз. № D dp wp tw L wL h

6916/02 (голотип) 108 6 3 8 179 26 5
6916/06 102 7 3 7 185 31 5
17613 124 6 3 9 234 31 5–15

Экз. № D/tw D/dp D/h L/D L/wL dp/tw dp/wp

6916/02 
(голотип)

13.5 18.0 21.6 1.7 6.9 0.8 2.0

6916/06 14.6 14.6 20.4 1.8 6.0 1.0 2.3
17613 13.8 20.7 8.3–24.8 1.9 7.5 0.7 2.0

(1) от типового вида рода T. sicarius Deflandre,
1973: (а) более маленькой сферой (102–124 мкм
против 140–177 мкм у T. sicarius), (б) меньшими
размерами пор (6–7 мкм против 7–12 мкм у T. si-
carius), (в) более длинными основными иглами
(179–234 мкм против 150–200 мкм у T. sicarius),
(г) длина основных игл в 1.7–1.9 раз превосходит
размер диаметра раковины, тогда как у типового
вида длина основных игл практически равна ве-
личине диаметра раковины (L/D = 1.1);

(2) от T. megacantha Feng in Feng et al., 2007:
(а) бóльшими размерами раковины (102–124 мкм
против 82–100 мкм у T. megacantha), (б) более
длинными основными иглами (179–234 мкм про-
тив максимум 155 мкм у T. megacantha).

М а т е р и а л. 18 экз.: (1) два экз. из типового
местонахождения; (2) 16 экз. из золотоозёрской
свиты нижнетурнейского подъяруса (нижний
карбон); зона конодонтов Siphonodella duplicata,
экозона радиолярий Provisocyntra kononovae;
скв. Мелекесская-1, инт. 1888.25–1887.5, обр. 6956.

Triaenosphaera spiroacus Afanasieva, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а от σπείρα греч. – спираль,
и acus лат. – игла.

Г о л о т и п – ПИН, № 6916/01; Россия, Волго-
Уральский бассейн, скв. Мелекесская-1, инт.
1883.2–1881.7, обр. 6916; нижний карбон, нижне-
турнейский подъярус, золотоозёрская свита; зона
конодонтов Siphonodella belkai, экозона радиоля-
рий Spongentactinia oraia.

О п и с а н и е (рис. 6). Раковина сферическая,
маленькая (D = 100–117 мкм), с одной сфериче-
ской толстостенной (D/tw = 14.6–18.3) пористой
оболочкой. Четыре основные иглы длинные
(L/D = 1.3–2.0), массивные (L/wL = 4.9–7.3),
трехлопастные с -образным поперечным сече-
нием; они расположены друг к другу под углом
120° (рис. 6, а–г, е). Иглы скручены, с длинной
ложбинкой в основании (рис. 6, а, в, г) и практи-
чески с параллельными краями граней, т.е., с
одинаковой шириной игл почти на всем их про-
тяжении, за исключением базальной и терми-
нальной части. Наблюдаемые фрагменты внут-
реннего каркаса (рис. 6, б, д) позволяют говорить
о первичном формировании четырехлучевой спи-
кулы. Поры округлые, крупные (D/dp = 11.9–14.6),
преимущественно одного размера (8–9 мкм). По-
ровые каналы узкие (dp/tw = 1.0–1.5). Межпоро-
вые перегородки округлые, узкие (dp/wp = 4.0–
4.5). На узлах межпоровых перегородок развиты
маленькие (D/h = 20–39) конические шипики
разной величины, от 3 до 5 мкм.
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Р а з м е р ы  в  м к м:
Абсолютные:

Относительные:

С р а в н е н и е. T. spiroacus sp. nov. отличается
от T. fortunatovae sp. nov. формированием скру-
ченных основных игл с одинаковой шириной
практически на всем их протяжении, за исключе-
нием базальной и терминальной части.

М а т е р и а л. Четыре экз.: (1) один экз. из ти-
пового местонахождения; (2) три экз. из золото-
озёрской свиты нижнетурнейского подъяруса
(нижний карбон); зона конодонтов Siphonodella
duplicata, экозона радиолярий Provisocyntra
kononovae; скв. Мелекесская-1, инт. 1888.25–
1887.5, обр. 6956.

Экз. № D dp wp tw L wL h

6916/01 (голотип) 100 9 2 6 198 27 5
17630 110 9 2 6 142 29 5
17661 117 8 2 8 178 28 3

Экз. № D/tw D/dp D/h L/D L/wL dp/tw dp/wp

6916/01 (голотип) 16.7 11.9 20 2.0 7.3 1.5 4.5
17630 18.3 12.2 22 1.3 4.9 1.5 4.5
17661 14.6 14.6 39 1.5 6.4 1.0 4.0

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

СЕМЕЙСТВО SPONGENTACTINIIDAE NAZAROV, 1975

ПОДСЕМЕЙСТВО SPONGENTACTINIINAE NAZAROV, 1975, 
EMEND. AFANASIEVA, 1999

Род Spongentactinia Nazarov, 1975
Spongentactinia oraia Afanasieva, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а от ωραία греч. – краси-
вый, прекрасный.

Г о л о т и п – ПИН, № 6914/26; Россия, Волго-
Уральский бассейн, скв. Мелекесская-1, инт.
1883.2–1881.7, обр. 6914; нижний карбон, нижне-
турнейский подъярус, золотоозёрская свита; зона
конодонтов Siphonodella belkai, экозона радиоля-
рий Spongentactinia oraia.

О п и с а н и е (рис. 7). Раковина сферическая,
очень большая (D = 192–215 мкм), состоящая из
двух оболочек с шестью основными трехлопаст-
ными иглами и многочисленными шипиками.
Внешняя оболочка тонкая (D/tw = 38.4–48.8) и
состоит из переплетения уплощенных прутьев,
образующих маленькие и большие (D/dp = 19.5–
65.0) полигональные поровые отверстия разного
размера (от 3 до 11 мкм). Поровые каналы очень уз-
кие (dp/tw = 0.8–2.2), а межпоровые перегородки,

Рис. 6. Triaenosphaera spiroacus sp. nov. из нижнетурнейских отложений, золотоозёрская свита скв. Мелекесская-1:
а, б – экз. ПИН, № 17661: а – штрих = 67 мкм, б – фрагмент, виден фрагмент луча спикулы, штрих = 23 мкм; в – го-
лотип ПИН, № 6916/01, штрих = 65 мкм; г – экз. ПИН, № 17649, штрих = 71 мкм; д, е – экз. ПИН, № 17630: д – ос-
новная игла с фрагментом луча спикулы, штрих = 25 мкм, е – штрих = 75 мкм; а, б, г–е – инт. 1888.25–1887.5 м,
обр. 6956, зона конодонтов Siphonodella duplicata, экозона радиолярий Provisocyntra kononovae; в – инт. 1883.2–1881.7 м,
обр. 6916, зона конодонтов Siphonodella belkai, экозона радиолярий Spongentactinia oraia.
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т.е., толщина уплощенных прутьев решетки, отно-
сительно широкие и очень широкие (dp/wp = 1.0–
3.0). Обнаружен фрагмент внутренней сферы
(рис. 7, г) с очень маленькими округлыми порами
(dp = 5 мкм). Поровые каналы и межпоровые
перегородки внутренней сферы относительно
широкие (dp/tw = 2.5; dp/wp = 2.5). Основные иг-
лы длинные (L/D = 1.2–1.7), относительно тон-

кие (L/wL = 7.1–10.3), трехлопастные с -образ-
ным поперечным сечением, значительно сужаю-
щиеся к концу до образования удлиненной
конической вершины (рис. 7, д) и иногда слегка за-
крученные в торцевой части (рис. 7, а). На поверх-
ности прутьев внешней сферы развиты многочис-
ленные высокие конические шипики (D/h = 10.3–
35.8) разной величины, от 6 до 19 мкм.

Рис. 7. Spongentactinia oraia sp. nov. из нижнетурнейских отложений, золотоозёрская свита скв. Мелекесская-1,
инт. 1883.2–1881.7 м (а, б – обр. 6916, в–ж – обр. 6914): а, б – экз. ПИН, № 6916/08: а – штрих = 93 мкм, б – фрагмент,
штрих = 26 мкм; в, г – голотип ПИН, № 6914/26: в – штрих = 108 мкм, г – фрагмент с видимой частью внутренней
сферы, штрих = 33 мкм; д–ж – экз. ПИН, № 6914/25: д – штрих = 93 мкм, е – фрагмент, штрих = 20 мкм, ж – фраг-
мент, штрих = 20 мкм; все – зона конодонтов Siphonodella belkai, экозона радиолярий Spongentactinia oraia.
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АФАНАСЬЕВА

Р а з м е р ы  в  м к м:
Абсолютные:

Относительные:

С р а в н е н и е. S. oraia sp. nov. отличается от
S. altasulcata (Won, 1983): (1) формированием
внешней сферы бóльшего размера: 192–215 мкм
против 83–191 мкм у S. altasulcata; (2) более длин-
ными и относительно тонкими основными игла-
ми: 231–369 мкм против 100–250 мкм у S. altasul-
cata (Won, 1983, с. 147–148, табл. 3, фиг. 11).

З а м е ч а н и я. S. oraia sp. nov. имеет внешнее
конвергентное сходство с Entactinia tortispina
(Ormiston, Lane, 1976, с. 166–167, табл. 2, фиг. 1–5;
Braun, 1990a (part.), с. 108–109, табл. 8, фиг. 1–3,
6; Braun, 1990b, табл. 1, фиг. 5). Вместе с тем,
S. oraia sp. nov. отличается формированием двух
оболочек скелета и иногда слегка закрученных в
торцевой части основных игл с -образным по-
перечным сечением, тогда как E. tortispina (Orm-
iston, Lane, 1976) характеризуется развитием
только одной сферы и некоторых закрученных в
основании вдоль оси на четверть оборота основ-
ных игл, с -образным поперечным сечением.

М а т е р и а л. Три экз. из типового местона-
хождения.

* * *
Автор приносит свою искреннюю благодар-

ность А.С. Алексееву (МГУ, ПИН РАН),
В.С. Вишневской (ГИН РАН) и Г.П. Нестелл (Те-
хасский ун-т, Арлингтон, США) за ценные сове-
ты и конструктивные рекомендации; Л.И. Коно-
новой и В.М. Назаровой (МГУ), Е.Л. Зайцевой
(МГУ, ВНИГНИ) и Н.К. Фортунатовой (ВНИГНИ)
за предоставленный материал по радиоляриям
нижнего турне (нижний карбон) скв. Мелекес-
ской-1 Волго-Уральского бассейна; Г.М. Сунга-
туллиной и Р.Х. Сунгатуллину (КФУ) за любезно
предоставленный материал по радиоляриям из
верхнекасимовских (верхний карбон) отложений
разреза Усолка на Южном Урале; Б.М. Галиулли-
ну (КФУ) за фотографирование радиолярий на
растровом электронном микроскопе XL-30 ESEM;
А.Ф. Банникову, М.А. Кнорре и Л.А. Булашовой

Экз. № D dp wp tw L wL h

6914/26 (голотип) 215 7–11 4 5 369 36 6–12
6914/25 192 5–9 3 5 240 34 8–10
6916/08 195 3–8 3 4 231 36 10–19

Экз. № D/tw D/dp D/h L/D L/wL dp/tw dp/wp

6914/26 
(голотип)

43.0 19.5–
31.7

17.9–
35.8

1.7 10.3 1.4–
2.2

1.8–
2.8

6914/25 38.4 21.3–
38.4

19.2–
24.0

1.3 7.1 1.0–
1.8

1.7–
3.0

6916/08 48.8 24.4–
65.0

10.3–
19.5

1.2 6.4 0.8–
2.0

1.0–
2.7

(ПИН РАН) за ценные советы и помощь при под-
готовке статьи к печати.

Коллекция радиолярий карбона № 5508 хра-
нится в Палеонтологическом ин-те им. А.А. Бо-
рисяка РАН (ПИН РАН).

Исследование морфологии радиолярий про-
водилось на сканирующих электронных микро-
скопах CamScan и TESCAN на базе ПИН РАН и
на растровом электронном микроскопе XL-30
ESEM на базе КФУ. Систематика радиолярий
приведена по работам автора (Афанасьева, Амон,
2006; Afanasieva et al., 2005). Измерения элемен-
тов скелетов радиолярий и морфометрический
анализ абсолютных и относительных значений
параметров раковин радиолярий палеозоя прово-
дились по методике, разработанной автором
(рис. 3) (Афанасьева, 2000; Afanasieva et al., 2005;
Афанасьева, Амон, 2006).

Работа выполнена в рамках бюджетной про-
граммы (государственного задания) ПИН РАН.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I
Фиг. 1–11. Entactinia zaitsevae sp. nov.: 1 – экз. ПИН, № 17662, штрих = 64 мкм; 2 – экз. ПИН, № 17601: 2а – штрих =
= 64 мкм, 2б – фрагмент, 6-лучевая спикула со срединной балкой, штрих = 19 мкм; 3 – экз. ПИН, № 17629, штрих =
= 73 мкм; 4 – экз. ПИН, № 17653: 4а – штрих = 71 мкм, 4б – фрагмент, 6-лучевая спикула со срединной балкой и по-
воротом луча спикулы на угол 20° в сторону основания основной иглы, штрих = 24 мкм; 5 – экз. ПИН, № 17663,
штрих = 71 мкм; 6 – экз. ПИН, № 17664, виден фрагмент спикулы, штрих = 62 мкм; 7 – экз. ПИН, № 17634, видны
фрагменты спикулы, штрих = 64 мкм; 8 – экз. ПИН, № 17615, штрих = 62 мкм; 9 – голотип ПИН, № 6916/05, штрих =
= 67 мкм; 10 – экз. ПИН, № 353-158/5, штрих = 54 мкм; 11 – экз. ПИН, № 353-158/2, штрих = 80 мкм; Волго-Ураль-
ский бассейн, скв. Мелекесская-1; нижний карбон, нижнетурнейский подъярус, золотоозёрская свита: инт. 1888.25–
1887.5 м, обр. 6956, зона конодонтов Siphonodella duplicata, экозона радиолярий Provisocyntra kononovae (фиг. 1–8);
инт. 1883.2–1881.7 м, обр. 6916, зона конодонтов Siphonodella belkai, экозона радиолярий Spongentactinia oraia (фиг. 9);
Южный Урал, р. Усолка, разрез Усолка; верхний карбон, верхнекасимовский подъярус, зона конодонтов Streptogna-
thodus firmus, экозона радиолярий Astroentactinia luxuria–Triactofenestrella nicolica (фиг. 10, 11).

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I I
Фиг. 1–10. Triaenosphaera fortunatovae sp. nov.: 1 – экз. ПИН, № 17633, основная игла с фрагментом луча спикулы,
штрих = 39 мкм; 2 – экз. ПИН, № 17650, штрих = 61 мкм; 3 – экз. ПИН, № 17628, видны фрагменты лучей спикулы,
штрих = 56 мкм; 4 – экз. ПИН, № 17613, штрих = 60 мкм; 5 – экз. ПИН, № 17637, штрих = 61 мкм; 6 – экз. ПИН,
№ 17617, штрих = 62 мкм; 7 – экз. ПИН, № 17619, штрих = 61 мкм; 8 – экз. ПИН, № 6916/06, штрих = 55 мкм; 9 – го-
лотип ПИН, № 6916/02: 9а – штрих = 55 мкм, 9б – фрагмент, шипики, штрих = 16 мкм, 9в – фрагмент, в основании
основной иглы, между лопастями, видны две поры внешней сферы, штрих = 16 мкм; Волго-Уральский бассейн, скв.
Мелекесская-1; нижний карбон, нижнетурнейский подъярус, золотоозёрская свита: инт. 1888.25–1887.5 м, обр. 6956,
зона конодонтов Siphonodella duplicata, экозона радиолярий Provisocyntra kononovae (фиг. 1–7); инт. 1883.2–1881.7 м,
обр. 6916, зона конодонтов Siphonodella belkai, экозона радиолярий Spongentactinia oraia (фиг. 8, 9).

New Radiolarian Species from the Lower Carboniferous of the Volga–Ural Basin
and the Upper Carboniferous of the South Urals of Russia

M. S. Afanasieva
Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

The genus Triaenosphaera Deflandre, 1973 is revised and its diagnosis is emended. Four new radiolarian spe-
cies from the Lower Tournaisian (Mississippian) of the Volga–Ural Basin and the Upper Kasimovian (Penn-
sylvanian) of the South Urals are described: Entactinia zaitsevae sp. nov., Triaenosphaera fortunatovae sp. nov.,
T. spiroacus sp. nov. and Spongentactinia oraia sp. nov.
Keywords: Radiolaria, new species, Lower Tournaisian, Upper Kasimovian, Carboniferous, Volga–Ural Ba-
sin, South Urals, Russia
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В результате изучения верхнемеловых отложений формаций Перапеди, Каннавиу и Лефкара
(Кипр) выявлены многочисленные представители рода Patellula Kozlova, 1972. В статье описаны два
принадлежащих к нему новых вида: P. mangaleniensis sp. nov. и P. solaris sp. nov. Новый вид P. manga-
leniensis sp. nov. найден также в Крыму в верхах верхнего сантона (зона Afens perapediensis). Наибо-
лее ранние представители вида P. euessceei Empson-Morin, 1981 впервые найдены в Крыму в преде-
лах зоны Actinomma (?) belbekense (верхи среднего турона–верхний турон), а самые поздние пред-
ставители этого вида впервые зафиксированы в пределах маастрихта Кипра. Таким образом,
расширено стратиграфическое распространение вида P. euessceei и рода Patellula.

Ключевые слова: Radiolaria, Sponguridae, новые виды, верхний мел, турон, коньяк, сантон, кампан,
маастрихт, Кипр, Крым
DOI: 10.31857/S0031031X23040049, EDN: OGULVN

ВВЕДЕНИЕ
В результате исследований разреза Мангалени

(формация Перапеди, верхи среднего турона–
верхний сантон Кипра), на многих стратиграфи-
ческих уровнях были выявлены комплексы ра-
диолярий, отличающиеся значительным таксо-
номическим разнообразием. Характеристика раз-
реза Мангалени и предварительное заключение о
возрасте опубликовано ранее (Bragina, 2012). На
основе изученных комплексов радиолярий, по-
следовательно сменяющихся вверх по разрезу
Мангалени, была создана первая сверхдетальная
схема расчленения верхнего мела для тетических
районов Евразии (рис. 1, а, б) (Брагина, 2016; на-
стоящая работа). Позднее, в рамках российско-
кипрского проекта (грант РФФИ 19-55-25001-
Cyprus_a), было проведено исследование радио-
лярий из мезозойской (маастрихтской) части раз-
реза Пано Панайя (формация Лефкара, ма-
астрихт–палеоген Кипра), что позволило проана-
лизировать распространение уже известных видов
радиолярий в пределах маастрихта (рис. 1, а, в). За
время проведения проекта были изучены радио-
лярии из разрезов Акамас-1 и Мавроколимпос
(формация Каннавиу, кампан Кипра) (рис. 2, а, б).
Эти комплексы содержат огромное количество
неизвестных по литературным данным таксонов.
Настоящая работа продолжает серию статей, по-
священных описанию новых видов радиолярий
из верхнего мела Кипра (Брагина, Вишневская,
2007; Брагина, 2008, 2010, 2013, 2014; Bragina,
Bragin, 2016, 2018).

В работе использован фотографический мате-
риал по виду Patellula euessceei Empson-Morin,
1981, демонстрирующий самых древних предста-
вителей этого вида и полученный из средне-верх-
нетуронской части разреза горы Чуку (Крым)
(рис. 3, а, б). В статье приведено фотографиче-
ское изображение (Корчагин и др., 2012, рис. 1)
нового вида P. mangaleniensis sp. nov. из верхне-
сантонской части разреза Ак-Кая Крыма, обра-
зец 09-10-1. В результате присутствие P. mangale-
niensis sp. nov. зафиксировано не только на Кип-
ре, но и в Крыму.

Ранее распространение рода Patellula было из-
вестно в интервале сеноман–кампан (O’Dogherty et
al., 2009). Однако, новая находка вида P. euessceei
Empson-Morin, 1981 в маастрихтской части разреза
Пано Панайя позволяет расширить как верхнюю
границу вида P. euessceei, так и рода Patellula.

ОПИСАНИЕ ТАКСОНОВ
Т И П SARCODINA

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

СЕМЕЙСТВО SPONGURIDAE HAECKEL, 1862

Род Patellula Kozlova in Petrushevskaya et Kozlova, 1972, 
emend. Empson-Morin, 1981

Т и п о в о й  в и д – Stylospongia planoconvexa
Pessagno, 1963; США, Калифорния, ранний кам-
пан (Pessagno, 1963, с. 199, табл. 3, фиг. 4–6).

УДК 563.141:551.763.33+551.763.333(564.3+477.75)
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Рис. 1. Местонахождение изученных радиолярий на Кипре (а – схема); б, в – литологические колонки: б – композит-
ный разрез Мангалени (формация Перапеди, турон–сантон), в – разрез Пано Панайя (формация Лефкара, ма-
астрихт). Обозначения: 1 – офиолитовый массив Троодос; 2 – разлом Аракапас; 3 – верхние пиллоу-лавы; 4 – умбри-
ты с прослоями радиоляриевых кремней и массивных абиогенных кремней; 5 – кремни с прослоями кремнистых ар-
гиллитов; 6 – кремни опоковидные, марганцовистые; 7 – известняки; 8 – мергели.
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Рис. 2. Литологические колонки разрезов формации Каннавиу (верхний кампан Кипра): а –разрез Акамас-1, б – раз-
рез Мавроколимпос. Обозначения: 1 – верхние пиллоу-лавы; 2 – умбриты с марганцовистые кремнями; 3 – глины;
4 – кремни; 5 – кремнистые аргиллиты; 6 – песчаники.
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Д и а г н о з. Раковина крупная, дисковидная,
округлого очертания, с центральным положени-
ем толюса на одной или обеих сторонах ракови-
ны; периферийные иглы развиты или отсутству-
ют. Стенка раковины повсеместно губчатая,
утолщенная на толюсе, где развиты межпоровые
обрамления треугольной или субтреугольной

формы с узелками на вершинах. Депрессия может
быть развита в центральной части раковины.

В и д о в о й  с о с т а в. Помимо типового вида,
еще 11 видов: P. andrusovi Ozvoldova, 1997 из туро-
на Западных Карпат Словакии (Sykora et al.,
1997), P. cognata O’Dogherty, 1994 из нижнего се-
номана Умбра-Маркских Апеннин Центральной

Рис. 3. Местонахождение изученных радиолярий в юго-западной части Горного Крыма: а – схема; б – литологическая
колонка отложений турона–сантона горы Чуку (по: Брагина, 2014, рис. 1, г; с дополнением по: Брагина, 2016). Обо-
значения: 1 – известняки, 2 – мергели; 3 – глины; 4 – стяжения кремней.
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Италии (O’Dogherty, 1994), P. ecliptica O’Dogh-
erty, 1994 и P. heroica O’Dogherty, 1994 из нижнего
турона Умбра-Маркских Апеннин Центральной
Италии (O’Dogherty, 1994), P. euessceei Empson-
Morin, 1981 из кампана скважины 313 гор Средней
Пацифики (Empson-Morin, 1981), P. helios
O’Dogherty, 1994 из сеномана южной части Вене-
цианских Альп Северной Италии (O’Dogherty,
1994), P. minuscula O’Dogherty, 1994 и P. spica
O’Dogherty, 1994 из среднего сеномана Умбра-
Маркских Апеннин Центральной Италии
(O’Dogherty, 1994), P. sakhalinica Bragina, 2003 из
верхнего турона Южного Сахалина, Россия (Бра-
гина, 2003), P. verteroensis (Pessagno, 1963) из ниж-
него кампана Пуэрто Рико (Pessagno, 1963),
P.? decora Li et Wu, 1985 из верхнего альба–ниж-
него сеномана южного Хизанга, Тибет (Li, Wu,
1985).

С р а в н е н и е. Отличается от родов Stylospo-
ngia Haeckel, 1862 и Pseudoaulophacus Pessagno,
1972 губчатой поверхностью раковины, за исклю-
чением толюса, на котором может быть развита
псевдоалофацидная структура.

Patellula euessceei Empson-Morin, 1981

Табл. III, фиг. 1–4; табл. IV, фиг. 1, 2 (см. вклейку)

Patellula euessceei: Empson-Morin, 1981, с. 257, табл. 1,
фиг. 4A–8C; Florez-Albin, 1986, с. 11, табл. 1, фиг. 1, 2; Urqu-
hart, 1992, табл. 20, фиг. 9, 10; Брагина, Брагин, 1995, табл. 2,
фиг. 8; Djerič, Gerzina, 2014, табл. 1, фиг. 9, 10.

О п и с а н и е (по Empson-Morin, 1981, с допол-
нениями). Раковина округлого очертания, двоя-
ковыпуклой, линзовидной формы с двумя цен-
трально расположенными толюсами, размещен-
ными друг против друга на оппозитных сторонах
раковины. Многочисленные иглы, обычно ко-
роткие, произвольно расположены по перифе-
рийному краю раковины. Мелкие поры от округ-
лых до многоугольных, тесно и незакономерно
расположенные и варьирующие по размеру, фор-
мируют губчатую внешнюю оболочку. Поровые
рамки от округлой до многоугольной формы и
толщиной, варьирующей от одной трети до поло-
вины диаметра пор. Поровые рамки часто утол-
щаются вдоль периферийного края раковины,
формируя иррегулярную и непористую гребнеоб-
разную структуру; у отдельных экземпляров мо-
жет быть развит хорошо сформированный киль.
Стенка раковины в месте расположения толюсов
утолщенная, с отчетливо развитыми бугорками,
имеющими строение, приблизительно напоми-
нающее псевдоалофацидное.

Р а з м е р ы  в  м к м. Диаметр кортикальной
оболочки – 250–320, диаметр толюса – 120–160,
длина наиболее длинной иглы – 40–70.

С р а в н е н и е. P. euessceei отличается от
P. verteroensis (Pessagno) развитием толюса на
обеих сторонах раковины, а также наличием в
разной степени сформированного киля.

З а м е ч а н и я. Экземпляр P. euessceei из верх-
ней части среднего–верхнего турона Крыма
(табл. IV, фиг. 2) отличается от кампанских пред-
ставителей этого вида отчетливо сформирован-
ным килем.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Верхний мел: верхняя
часть среднего турона–нижний коньяк Крыма
(Брагина, Брагин, 2007); сантон Сербии (Djerič,
Gerzina, 2014) и Кипра; кампан гор Средней Па-
цифики (Empson-Morin, 1981), Кубы (Florez-Al-
bin, 1986) и Кипра (Брагина, Брагин, 1995; Urqu-
hart, 1992), маастрихт Кипра.

М а т е р и а л. 35 экз. из верхней части средне-
го турона–нижнего коньяка Крыма, из нижнего
коньяка–маастрихта Кипра.

Patellula mangaleniensis Bragina, sp. nov.

Табл. III, фиг. 5, 6; табл. IV, фиг. 3–9

Н а з в а н и е  в и д а – от разреза Мангалени,
где впервые был обнаружен вид.

Г о л о т и п – ГИН, № 4878/250, целая ракови-
на; Кипр, композитный разрез Мангалени; ниж-
ний коньяк, формация Перапеди, толща I (верх-
няя часть), обр. 21-16-2, зона Alievium praegallo-
wayi.

О п и с а н и е. Раковина округлого очертания,
в форме сильно вздутой линзы, с двумя толюса-
ми, расположенными центрально на оппозитных
сторонах раковины. Диаметр толюса составляет
от одной четвертой части (табл. IV, фиг. 3) до трех
четвертей (табл. IV, фиг. 7) диаметра раковины.
Иглы, расположенные по периферийному краю
раковины, многочисленные, тонкие, овальные в
поперечном сечении. Поры от округлых до мно-
гоугольных, варьируют по размеру, тесно и неза-
кономерно расположены, формируя губчатую
поверхность раковины. Поровые рамки от округ-
лой до многоугольной формы, толщиной от од-
ной трети до половины диаметра пор. Киль тонкий,
неперфорированный. Ширина киля составляет до
одной четверти диаметра раковины (табл. III,
фиг. 6). Стенка раковины в месте расположения
толюсов утолщенная, с отчетливо развитыми бу-
горками, имеющими строение, приблизительно
напоминающее псевдоалофацидное.

Р а з м е р ы  в  м к м. Диаметр кортикальной
оболочки – 140–230, диаметр толюса – 80-115,
длина наиболее длинной иглы – 10–20, ширина
киля – 20–35.

С р а в н е н и е. Новый вид отличается от
P. euessceei Empson-Morin, 1981 наличием хоро-
шо сформированного и широкого киля.

М а т е р и а л. 29 экз.: 13 экз. из типового ме-
стонахождения (карьер Мангалени, коньяк–сан-
тон), пять экз. из разреза Акамас-1, два экз. из
разреза Мавроколимпос (кампан) и шесть экз. из
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разреза Пано Панайя (маастрихт), Кипр; три экз.
из разреза Ак-Кая (верхний сантон), Крым.

Patellula solaris Bragina, sp. nov.

Табл. III, фиг. 7–9

Н а з в а н и е  в и д а solaris лат. – солнечная.
Г о л о т и п – ГИН, № 4878/241; Южный

Кипр, композитный разрез Мангалени; форма-
ция Перапеди, толща III (верхняя часть), обр. 07-
7-7; верхний мел, верхи верхнего сантона, зона
Afens perapediensis.

О п и с а н и е. Раковина округлого очертания,
в форме линзы, с двумя толюсами, расположен-
ными на оппозитных сторонах раковины. Диа-
метр толюса приблизительно составляет одну
треть от диаметра раковины. Иглы в виде пластин
с продольными ребрами, расположены по пери-
ферийному краю раковины вплотную друг к дру-
гу. Иглы заостренные и резко утончающиеся со
средней части к окончанию. Поры мелкие, от
округлых до многоугольных, варьируют по разме-
ру, тесно и незакономерно расположены, форми-
руя губчатую поверхность раковины. Поровые
рамки от округлой до многоугольной формы, тол-
щиной от одной трети до половины диаметра пор.
Киль состоит из пластинообразных игл, срос-
шихся между собой. Ширина киля приблизитель-
но составляет одну треть диаметра раковины
(табл. III, фиг. 8). Стенка раковины в месте рас-
положения толюсов незначительно утолщена, с
крупными бугорками, имеющими строение, при-
близительно напоминающее псевдоалофацид-
ное. Редкие бугорки могут быть развиты за преде-
лами толюса.

Р а з м е р ы  в  м к м. Диаметр кортикальной
оболочки – 135–170, диаметр толюса – 80–120,
длина наиболее длинной иглы – 50–65, ширина
киля – 20–50.

С р а в н е н и е. Новый вид отличается от всех
известных представителей рода пластинообраз-
ными иглами с продольными ребрами, располо-
женными по периферийному краю раковины
вплотную друг к другу.

М а т е р и а л. Семь экз. из типового местона-
хождения.

* * *
Автор выражает благодарность М.С. Афана-

сьевой и В.С. Вишневской из Палеонтологиче-
ского ин-та им. А.А. Борисяка РАН (ПИН РАН)
за критические замечания и ценные советы;
Н.В. Горьковой за помощь в электронно-микро-
скопических работах.

Палеонтологическое описание проводится с
использованием общепринятых терминов. В ра-
боте применяются две зональные схемы по ра-
диоляриям: 1) в интервале турон–сантон – зо-
нальная схема для тетических районов Евразии

(Брагина, 2016); 2) в интервале кампан–ма-
астрихт – композитная зональная схема для дон-
ных осадков океанов (Sanfilippo, Riedel, 1985). В
работе использована классификация и система-
тика П. Де Вевера с соавт. (De Wever et al., 2001) и
Л. О’Догерти с соавт. (O’Dogherty et al., 2009), с
некоторыми изменениями.

Коллекции № 4878 и № 4870 хранятся в Геоло-
гическом ин-те РАН (ГИН РАН).

Работа выполнена в рамках Госзадания (тема
№ АААА-А21-121011590055-6).
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I I I
Фиг. 1–4. Patellula euessceei Empson-Morin, 1981: 1 – экз. ГИН, № 4878/235 (обр. 19-14-1); 2 – экз. ГИН, № 4878/236
(обр. 19-14-3); Кипр, разрез Пано Панайя, маастрихт, формация Лефкара, зона Amphipyndax tylolus; 3 – экз. ГИН,
№ 4878/237 (обр. 19-17-5); Кипр, разрез Акамас-1, средний?–верхний кампан, формация Каннавиу, низы зоны Am-
phipyndax tylolus; 4 – экз. ГИН, № 4878/238 (обр. 18-23-4); Кипр, разрез Мавроколимпос, нижний–средний кампан
кампан, формация Каннавиу, зона Amphipyndax pseudoconulus.
Фиг. 5, 6. Patellula mangaleniensis sp. nov.: 5 – экз. ГИН, № 4878/239 (обр. 19-14-1); Кипр, разрез Пано Панайя, ма-
астрихт, формация Лефкара, зона Amphipyndax tylolus; 6 – экз. ГИН, № 4878/240 (обр. 07-7-7); Кипр, композитный
разрез Мангалени, верхи верхнего сантона, формация Перапеди, зона Afens perapediensis.
Фиг. 7–9. Patellula solaris sp. nov.: 7 – голотип ГИН, № 4878/241; 8 – экз. ГИН, № 4878/242; 9 – экз. ГИН, № 4878/243;
Кипр, композитный разрез Мангалени, верхи верхнего сантона, формация Перапеди, зона Afens perapediensis
(обр. 07-7-7).
Длина масштабной линейки для всех фотоизображений 100 мкм.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I V
Фиг. 1, 2. Patellula euessceei Empson-Morin, 1981: 1 – экз. ГИН, № 4878/244 (обр. 03-3-6); Кипр, композитный разрез
Мангалени, нижний сантон, формация Перапеди, зона Theocampe urna; 2 – экз. ГИН, № 4870/403 (обр. 04-20-2);
Крым, разрез горы Чуку, верхняя часть среднего турона–верхний турон, зона Actinomma (?) belbekense.
Фиг. 3–9. Patellula mangaleniensis sp. nov.: 3 – экз. ГИН, № 4878/245 (обр. 21-16-2); Кипр, композитный разрез Манга-
лени, нижний коньяк, формация Перапеди, зона Alievium praegallowayi; 4 – экз. ГИН, № 4870/404 (обр. 09-10-1);
Крым, разрез Ак-Кая, верхи верхнего сантона, зона Afens perapediensis; 5 – экз. ГИН, № 4878/246 (обр. 07-7-7); Кипр,
композитный разрез Мангалени, верхи верхнего сантона, формация Перапеди, зона Afens perapediensis; 6 – экз. ГИН,
№ 4878/247 (обр. 19-14-13); Кипр, разрез Пано Панайя, маастрихт, формация Лефкара, зона Amphipyndax tylolus; 7 –
паратип ГИН, № 4878/248 (обр. 03-3-1); Кипр, композитный разрез Мангалени, верхний коньяк, формация Перапе-
ди, зона Cyprodictyomitra longa; 8 – экз. ГИН, № 4878/249 (обр. 21-16-2); 9 – голотип ГИН, № 4878/250 (обр. 21-16-2);
Кипр, композитный разрез Мангалени, нижний коньяк, формация Перапеди, зона Alievium praegallowayi.
Длина масштабной линейки для всех фотоизображений 100 мкм.

New Radiolarian Species of the Genus Patellula Kozlova
from the Turonian–Maastrichtian Sections of Cyprus and Crimea

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

Numerous representatives of the Genus Patellula Kozlova, 1972 were studied from the Upper Cretaceous de-
posits of Perapedhi, Kannaviou and Lefkara formations (Cyprus). Two new species were described: Patellula
mangaleniensis sp. nov. and P. solaris sp. nov. The species P. mangaleniensis was found in the Crimea within
Afens perapediensis Zone (upper part of upper Santonian). The earliest representatives of Patellula euessceei
Empson-Morin, 1981 were for the first time found in the Upper Cretaceous of the Crimea, within Actinom-
ma (?) belbekense Zone (upper part of middle Turonian–upper Turonian), while the latest representatives of
P. euessceei were for the first time detected in the Maastrichtian of Cyprus. The stratigraphic ranges of Patel-
lila euessceei and Genus Patellula are expanded.
Keywords: Radiolaria, Sponguridae, new species, Upper Cretaceous, Turonian, Coniacian, Santonian, Cam-
panian, Maastrichtian, Cyprus, Crimea
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Из нижнепермских отложений рифа Шахтау (Южное Приуралье, Россия) описан новый и самый
древний вид рода Pinna, P. pacata sp. nov. До настоящего времени самые ранние находки представи-
телей этого рода были известны из нижнего триаса. Новый вид пополняет список видов, предковых
для мезозойских форм, что позволяет рассматривать Уральский пролив в качестве одного из цен-
тров позднепалеозойской диверсификации моллюсков.

Ключевые слова: двустворчатые моллюски, род Pinna, нижняя пермь, ассельский ярус, сакмарский
ярус, Южное Приуралье, Россия
DOI: 10.31857/S0031031X23040116, EDN: OHPPDM

ВВЕДЕНИЕ

Настоящая статья является продолжением изу-
чения разнообразного комплекса двустворчатых
моллюсков из нижнепермских рифогенных масси-
вов Южного Приуралья (Бяков, Мазаев, 2023). В
статье описаны уникальные экземпляры Pinna pa-
cata sp. nov., обнаруженные в одном из башкирских
шиханов (Стерлитамакская группа) – Шахтау.

Семейство Pinnidae Leach включает в себя од-
них из наиболее крупных гетеромиарных двуствор-
чатых моллюсков. Первые представители этого се-
мейства появились в раннем карбоне. В настоящее
время пинниды широко распространены в совре-
менных тропических и субтропических морях и
имеют высокое промысловое значение.

Эволюционная история пиннид все еще оста-
ется слабо изученной. Условно она разделяется
на два этапа: палеозойский и постпалеозойский.
Присутствие в современных морях таких родов,
как Pinna L. и Atrina Gray, обеспечивает более
полное представление о морфологических осо-
бенностях представителей постпалеозойского
этапа развития этой группы. С другой стороны,
из-за высокого уровня разнообразия видов-двой-
ников не вполне определен даже современный
видовой состав семейства (Lemer et al., 2014). Для
палеозойского этапа характерны такие формы,
как каменноугольный род Sulcatopinna Hyatt,

пермские роды Aviculopinna Meek и Meekopinna
Yancey. Род Pteronites MacCoy, который традици-
онно включался в состав семейства Pinnidae, в не-
давнем исследовании (Yancey et al., 2022) был ис-
ключен из его состава и отнесен к семейству Pter-
ineidae, поскольку обладает явными признаками
последнего (раковина более округлая, форма задне-
го окончания крыловидная). Кроме того, многие
позднепалеозойские пиннообразные двустворки,
отнесенные к роду Pteronites, вероятно, должны
быть отнесены к другим, возможно, новым родам
(Муромцева, Гуськов, 1984; Бяков, 2013).

Разработка сценария развития семейства Pin-
nidae в палеозое затруднена из-за неполноты так-
сономических списков и, в частности, невозможна
без понимания происхождения и объема типового
рода Pinna. До настоящего времени древнейшие
представители Pinna были известны из нижне-
триасовых отложений (Nakazawa, 1961). Описан-
ный в настоящей статье вид меняет представле-
ние о пиннах как об исключительно мезо-кайно-
зойских формах, а также свидетельствует о
неполноте палеонтологической летописи и все
еще низком уровне изученности пермской мала-
кофауны в мире.

Оба вида, с которых мы начинаем изучение
раннепермских двустворчатых моллюсков Южного
Приуралья, Prospondylus shakhtauensis Biakov in Bi-
akov et Mazaev, 2023 и Pinna pacata sp. nov., несо-

УДК 564.113:551.736(470.55./58)
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мненно, являются предковыми для мезозойских
форм. Ранее из Шахтау были описаны гете-
робранхии: Cristalloella (Wonwalica) permica Ma-
zaev, 2019 и Monimirus bonus Mazaev, 2019, кото-
рые также являются базальными для мезозойских
представителей этих родов (Mazaev, 2019). Имею-
щиеся в наших сборах еще не изученные экзем-
пляры гастропод и наутилоидей дают полное ос-
нование считать, что список видов, предковых
для моллюсков мезозоя, обнаруженных в Шах-
тау, будет расширяться. Все это позволяет считать
Уральский пролив в ассельско–сакмарское время
одним из центров диверсификации базальных
мезозойских форм.

МАТЕРИАЛ

Коллекция раннепермских двустворчатых
моллюсков Южного Приуралья в настоящий мо-
мент включает в себя экземпляры, собранные в
ассельско–сакмарских рифогенных фациях ка-
рьера Шахтау. По предварительным оценкам, об-
щий облик комплекса двустворчатых моллюсков
рифа Шахтау характеризуется преобладанием
представителей родов Myalina, Parallelodon, Ed-
mondia, Sanguinolites, Towapteria, Waagenoperna,
Streblopteria, Leptochondria, Pseudomonotis и дру-
гих многочисленных пектинид.

Географическое положение карьера Шахтау и
местонахождений ископаемой фауны в нем, их
стратиграфическое положение и приуроченность к
фациям, а также особенности сохранности обсуж-
дались ранее (Mazaev, 2019; Бяков, Мазаев, 2023).

Находки Pinna pacata sp. nov. крайне редки. За
всю историю работ на карьере Шахтау и в Баш-
кирских шиханах было найдено только три эк-
земпляра. Первый экз. был найден в 2015 г., ме-
стонахождение № 5876/4: центральная часть во-
сточного борта карьера, второй уступ (140–155 м),
сакмарский ярус, базальная часть тастубского го-
ризонта, фации полибиогермных известняков
(Королюк, 1985, с. 84). Известняки серые, мас-
сивные, крупноблочные, спорадически встреча-
ются мшанки, раковины моллюсков, характерны
скопления продуктид. Второй экз. был найден в
2019 г., местонахождение № 5876/18: южная часть
восточного борта карьера, первый уступ (127–140 м),
верхнеассельский подъярус, фации рифового
гребня (Королюк, 1985, с. 87). Известняки свет-
ло- и темно-коричневые, массивные, крупно-
блочные, узорчатые, с массовыми инкрустиро-
ванными криптонами (от 1 до 30 см), спорадиче-
ски встречаются скопления фаунистических
остатков: мшанки, брахиоподы, бентосные и нек-
тонные моллюски. Раковины моллюсков и бра-
хиопод не ориентированы. Третий экз. был най-
ден в 2022 г., местонахождение № 5876/10, сак-
марский ярус, стерлитамакский горизонт
(подробнее см.: Бяков, Мазаев, 2023).

Сохранность всех трех экземпляров примерно
одинаковая: внутренний перламутровый слой
выщелочен, наружный призматический слой (ес-
ли есть) скреплен с матриксом, макушечная часть
в виде массивного набора из тонких септ.

Описанный материал хранится в Палеонтоло-
гическом музее им. Ю.А. Орлова, Палеонтологи-
ческий ин-т РАН им. А.А. Борисяка (ПИН РАН),
колл. № 5876.

Работа выполнена при поддержке Российско-
го научного фонда, грант № 22-24-00099 “Эволю-
ция моллюсковых сообществ раннепермского
рифа Шахтау”.

Авторы выражают признательность руковод-
ству ОАО “Сырьевая компания” в лице генераль-
ного директора А.В. Шкурко за содействие и тех-
ническую поддержку экспедиционных работ на
карьере Шахтау. Ценные замечания, фактически
оказавшиеся толчком к написанию настоящей
работы, были получены от А.А. Мироненко из
Геологического ин-та РАН. Также мы благода-
рим рецензентов С.В. Попова (ПИН РАН) и
И.Н. Косенко из Ин-та нефтегазовой геологии и
геофизики им. А.А. Трофимука Сибирского отде-
ления РАН, замечания которых способствовали
улучшению текста рукописи.

СЕМЕЙСТВО PINNIDAE LEACH, 1819

Род Pinna Linné, 1758

Т и п о в о й  в и д – Pinna rudis Linné, 1758; со-
временный, Восточная Атлантика и Карибское
море.

Д и а г н о з. Раковина равностворчатая, от
клиновидной до веерообразной. На обеих створ-
ках присутствует срединный киль. Перламутро-
вый слой разделен на две равные доли по линии
срединного киля. Макушки терминальные.

В и д о в о й  с о с т а в. Палеозой (пермь) –
P. pacata sp. nov., Россия. Мезозой, кайнозой –
более 100 видов, космополит. Ныне – более
20 видов, всесветно, тропические и субтропиче-
ские моря.

С р а в н е н и е. Отличается от Aviculopinna бо-
лее глубокой бороздой, занимающей почти сре-
динное положение, а также бóльшим апикаль-
ным углом [cм., напр., A. cf. rectangularis (Hayasa-
ka) – Nakazava, Newell, 1968].

З а м е ч а н и я. Главным морфологическим
отличием Pinna от других родов семейства и, в
частности, от палеозойских пиннид, является на-
личие срединного киля на раковине, которому
отвечает срединная борозда на ядре. Срединный
киль делит перламутровый слой на две доли и со-
здает зону изгиба раковины, работая как псевдо-
лигамент. При сокращении заднего мускула сред-
няя часть раковины прогибается внутрь, и зияю-
щий задний конец закрывается (Seilacher, 1982).
Некритическое понимание этого признака стало
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причиной ошибочного представления о страти-
графическом распространении рода Pinna. Ряд
исследователей (Waller, Stanley, 2005; Ros-Franch
et al., 2014 и др.) указывали на ошибку Л. Кокса
(Cox, Hertlein, 1969), который полагал, что дан-
ный род появился в карбоне. В качестве примера
каменноугольной пинны он приводил изображе-
ние “Pinna (Pinna) costata Philipps”, не имеющего
четко выраженного срединного киля и относяще-
гося к роду Sulcatopinna Hyatt (Cox, Hertlein, 1969,
рис. C23.2c).

Pinna pacata Shilekhin, Mazaev et Biakov, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а от pacatus лат. – мирный.
Г о л о т и п – ПИН, № 5876/18-1, ядро перед-

ней части двустворчатого экземпляра с участками
сохранившегося наружного призматического
слоя раковины и внешний слой раковины левой
створки, скрепленный с вмещающей породой;
Южное Приуралье, шихан Шахтау (к востоку от г.
Стерлитамак); нижняя пермь, ассельский ярус,
верхнеассельский подъярус.

О п и с а н и е (рис. 1, 2). Раковина крупная,
равностворчатая, вытянуто-треугольная, клино-
видная, равномерно расширяющаяся в задне-
нижнем направлении; макушечный угол варьи-
рует от 28° до 31°; дорсальный и вентральный
края прямые. Задний край не сохранился. Длина
наиболее крупного фрагмента более 152 мм, вы-
сота 71 мм. Поперечное сечение раковины ромбо-
видное, с выпукло-округлыми сторонами.

Правая и левая створки несут срединный киль,
который начинается от септальных сутур и почти
симметрично делит поверхность створки на дор-
сальную и вентральную стороны. Срединный
киль около переднего мускула массивный, высо-
кий и относительно широкий в профиле.

Раковина выпуклая, выпуклость створки
17 мм. Макушки терминальные, до 15 мм в высо-
ту, вытянутые, конические, заполнены септаль-
ными сутурами, состоящими из равномерно на-
растающих призматических слоев. Поверхность
раковины, судя по ядрам и по сколу раковины,
слабоморщинистая, почти гладкая; на заднем по-
ле внутренней стороны раковины заметны слабо
выраженные линии нарастания (рис. 2, д).

Отпечаток переднего мускула крупный, до
17 мм в высоту, субовальный, асимметричный,
расположен субцентрально в верхней части рако-
вины (пм: рис. 2, г); разделен срединным килем
на две неравных части: часть отпечатка на дор-
сальной стороне заметно больше, чем часть, рас-
положенная на вентральной стороне. Отпечаток
заднего мускула целиком не сохранился; видимая
часть имеет высоту 14 мм, расположен на дор-
сальной стороне раковины (зм: рис. 2, д). Приз-
матический слой столбчатый, толстый, до 3 мм в
толщину.

С р а в н е н и е. Заостренный срединный киль
сходен с наблюдаемым у мезозойских представи-
телей рода. От P. muikadaniensis (Nakazawa, 1961)
отличается клиновидным очертанием раковины,
несколько меньшим макушечным углом и отсут-
ствием сетчатой скульптуры. От P. romanikhae
Zakharov (Захаров, 1966), описанного из нижнего
валанжина Северной Сибири (Хатангская впади-
на, р. Большая Романиха), отличается отсутстви-
ем радиальных ребер.

З а м е ч а н и я. Фенотипическая пластичность
и морфологическая консервативность Pinna за-
трудняет определение видов этого рода (Lemer
et al., 2014). На наших экземплярах заметно, что
створка разорвана на расстоянии 3 см от макушки
по срединной борозде (рис. 2). Аналогичное рас-
сечение по срединному килю можно наблюдать у
P. romanikhae Zakharov, 1966. По нашему мнению,
рассечение створок у ископаемых представителей
является не морфологическим признаком, а осо-
бенностью сохранности пинн. Раковины некото-
рых современных пинн при жизни трескаются на
две трети длины по срединному килю, возникшие
трещины используются как псевдолигамент (Sei-
lacher, 1982). Часть раковины позади заднего муску-
ла-аддуктора состоит из призматического слоя, ко-
торый очень гибок в силу высокого содержания ор-
ганического вещества – конхиолина – и способен
быстро восстанавливаться после повреждений
(Yonge, 1953). В таком случае линия срединного ки-
ля, характеризующаяся высоким содержанием кон-
хиолина, подвержена как растворению, так и меха-
нической деформации во время захоронения и фос-
силизации.

Фрагменты раковинного вещества нового ви-
да были изучены на сканирующем электронном
микроскопе VEGA3 TSCAN в ПИН РАН. На полу-
чившемся изображении отчетливо виден толстый
столбчатый призматический слой раковины, явля-
ющийся одним из характерных признаков семей-
ства Pinnidae (рис. 1). На ядрах присутствует хорошо

Рис. 1. Микроструктура раковины Pinna pacata sp. nov.,
голотип ПИН, № 5876/18-1; Южное Приуралье, карьер
Шахтау; нижняя пермь, верхнеассельский подъярус.

1 мм1 мм1 мм
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Рис. 2. Pinna pacata sp. nov.: а–д – голотип ПИН, № 5876/18-1, ×1: a–г – ядро: а – вид спереди, б – вид справа, в – вид
с вентрального края, г – вид слева; д – внутренняя поверхность правой створки; е – паратип ПИН, № 5876/10-169,
ядро левой створки; Южное Приуралье, карьер Шахтау; нижняя пермь, верхнеассельский подъярус (а–д) и сакмар-
ский ярус (е). Обозначения: сс – септальные сутуры, ск – срединный киль (отпечаток), пм – передний мускул, зм –
задний мускул.
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опознаваемая срединная борозда, являющаяся от-
печатком срединного киля (ск: рис. 2, а, г). У опи-
санного вида срединный киль так же хорошо раз-
вит, как и у юрских пинн (см., напр., Захаров, 1966).
Современные представители рода обладают менее
развитым килем (Koppka, 2018).

Все изученные экземпляры обладают макушеч-
ной частью, представленной септальными сутура-
ми (сс: рис. 2, г). Данная часть раковины редко со-
храняется у ископаемых пиннид. Редкость находок
полных раковин и ядер в ископаемом состоянии яв-
ляется типичной особенностью сохранности пинн.
Это объясняется как высоким уровнем содержания
конхиолина в раковине, так и семиинфаунным об-
разом жизни, при котором в осадок погружена
только передняя часть очень хрупкой раковины.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Южное Приуралье;
нижняя пермь, верхнеассельский подъярус и сак-
марский ярус.

М а т е р и а л. Три экз.: один экз. из местона-
хождения № 5876/18, верхнеассельский подъярус;
один экз. из местонахождения № 5876/4, сакмар-
ский ярус, базальная часть тастубского горизонта;
один экз. из местонахождения № 5876/10, сакмар-
ский ярус, стерлитамакский горизонт.
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A new and most ancient species of the genus Pinna, P. pacata sp. nov., has been described from the Lower
Permian deposits of the Shakhtau reef (southern Urals, Russia). Until now, the most ancient finds of repre-
sentatives of this genus were known from the Lower Triassic. The new species adds to the list of species an-
cestral to Mesozoic forms, which makes it possible to consider the Ural Strait as one of the centers of Late
Paleozoic mollusk diversification.
Keywords: Bivalve, Pinnidae, Pinna, Lower Permian, Asselian, Sakmarian, South Cis-Urals, Russia
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В статье описаны новые наутилиды из ассельско-сакмарского рифового комплекса Шахтау. Обсуж-
дается их место в системе наутилид, пока еще очень далекой от совершенства. Два вида двух родов:
Omorphoceras igori gen. et sp. nov. и Stenopoceras (Leptodomatoceras) bashkiricum subgen. et sp. nov. от-
несены к подсемейству Domatoceratinae Miller et Youngquist семейства Grypoceratidae Hyatt. Третий
вид, Foveroceras magnum gen. et sp. nov. со сложной перегородочной линией, отнесен к новому роду.
Он включен в состав экзотического семейства Permoceratidae Miller et Collinson, которое ранее счи-
талось монотипическим и было известно только из ранней перми о-ва Тимор. Рассмотрена класси-
фикация семейства Grypoceratidae. Поддержана гипотеза о родственных связях между семействами
Grypoceratidae и Permoceratidae.

Ключевые слова: наутилиды, новые таксоны, ранняя пермь, ассельский и сакмарский ярусы, рифо-
вые известняки, шиханы, Шахтау, Башкортостан
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ВВЕДЕНИЕ
Во время полевых работ на карьере Шахтау

(Башкортостан), существующем в настоящее
время на месте бывшего шихана Шахтау, в рифо-
вых известняках позднеассельского–сакмарско-
го возраста совместно с многочисленными наход-
ками самых разнообразных наутилид (Leonova,
Shchedukhin, 2019, 2020; Shchedukhin, Leonova,
2020; Щедухин, 2022а, б) была собрана коллекция
крупных раковин необычной формы. Эти рако-
вины характеризуются высокими оборотами, ши-
рокими плоскими боковыми сторонами и до-
вольно сложной перегородочной линией. Облом-
ки раковин такого типа были обнаружены еще во
время первых экспедиций А.В. Мазаева на Шах-
тау (2015–2017 гг.) и сразу обратили на себя вни-
мание, но сохранность первых находок была
столь неудовлетворительной, что мы не сочли
возможным описать материал. В последние годы,
благодаря новым сборам сотрудников лаборато-
рии моллюсков Палеонтологического ин-та им.
А.А. Борисяка РАН (ПИН РАН), коллекция поз-
воляет с достаточной степенью детальности оха-
рактеризовать новые формы и найти их место в
системе наутилид.

Основной трудностью при изучении наутилид
(особенно палеозойских) является крайний де-

фицит фундаментальных исследований этой
группы. В отличие от аммоноидей, изучением ко-
торых занимались сотни палеонтологов, исследо-
вания наутилоидей, разработку принципов их си-
стематики, анализ особенностей их морфологии
и филогении проводило не так много ученых. И
сейчас основным источником информации по
системе палеозойских наутилид остаются работы,
написанные в середине прошлого века и даже ра-
нее (Круглов, 1928; Miller et al., 1933, 1949; Flower,
1952; Руженцев, Шиманский, 1954; Шиманский,
1962, 1967; Kummel, 1964 и некоторые другие).
Самыми современными можно назвать работы
В.Н. Шиманского (1979) и Е.С. Соболева (1989) и
несколько работ зарубежных авторов (Niko,
Mapes, 2015, 2016; King, Evans, 2019). А.А. Шевы-
рев (2006) очень детально разобрал историю по-
строения основных вариантов системы наутило-
идей, предложенных разными авторами в течение
ХХ в., их достоинства и недостатки. До сих пор
нет согласия в определении четких критериев для
создания стройной системы подкласса Nauti-
loidea, которая была бы принята большинством
специалистов. Недаром И.С. Барсков (2018) на-
звал “хаосом” состояние системы высших таксо-
нов головоногих, в которой в разные годы было
выделено больше подклассов, чем отрядов. В сво-

УДК 564.52:551.736.1(470.5)
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ей работе мы постарались не увеличивать число
таксонов семейственного ранга, а найти место
впервые найденным и весьма необычным пред-
ставителям этой группы в системе отряда Nautili-
da Agassiz, 1847, разработанной Шиманским
(1967, 1979). Эта система представляется нам наи-
более приемлемой из всех предложенных до на-
стоящего времени. Близкими к ней по основным
принципам являются более ранняя система Ши-
манского (1962), опубликованная в “Основах па-
леонтологии”, а также система Б. Каммела (Kum-
mel, 1964), опубликованная в американской свод-
ке “Treatise on Invertebrate Paleontology”. По
свидетельству самого Шиманского (1979), разли-
чия систем, предложенных им и Каммелом, со-
стоят, главным образом, в выделении таксонов
высокого ранга: подотрядов и надсемейств, а на
уровне семейств и, особенно, родов они стано-
вятся незначительными. Как указывает сам Ши-
манский (1979, с. 7): “различие в их [родов] числе
у этих двух исследователей не превышает 10% от
их общего числа”.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В нашей коллекции в настоящее время имеют-
ся 19 экз. очень крупных наутилид, резко отлича-
ющихся по форме раковины от других представи-
телей этого отряда из одновозрастных отложе-
ний. На первом этапе изучения, имея только
несколько фрагментов оборотов без лопастных
линий, мы вместе с Барсковым полагали, что,
возможно, эти экзотические формы относятся к
неизвестной группе семейственного ранга. Во
время полевых работ 2019–2022 гг. одному из ав-
торов статьи, А.Ю. Щедухину, удалось найти до-
полнительно несколько лучше сохраннившихся
экземпляров с перегородочной линией. Самый
полный экземпляр, описанный здесь как голотип
типового вида нового рода Omorphoceras, был
найден и подарен генеральным директором
АО “Сырьевая компания” А.В. Шкурко. Деталь-
но изучив весь материал, мы пришли к выводу,
что этих наутилид можно отнести к двум род-
ственным семействам надсемейства Centrocera-
toidea Hyatt, 1900: сем. Grypoceratidae Hyatt, 1900
и Permoceratidae Miller et Collinson, 1953. Основа-
нием для такого заключения явились характер-
ные комплексы основных признаков: форма ра-
ковины, скульптура (точнее, ее отсутствие), стро-
ение и форма элементов перегородочной линии,
высота газово-жидкостных камер, положение си-
фона. К сожалению, сохранность имеющегося
материала не позволила изучить эмбриональную
раковину новых таксонов.

Изученная коллекция, зарегистрированная
под № 5668, хранится в лаб. моллюсков ПИН
РАН.

ПОДОТРЯД CENTROCERATINA
Н А Д С Е М Е Й С Т В О CENTROCERATOIDEA 

HYATT, 1900
СЕМЕЙСТВО GRYPOCERATIDAE HYATT, 1900

ПОДСЕМЕЙСТВО DOMATOCERATINAE MILLER ET 
YOUNGQUIST, 1949

Род Omorphoceras Leonova et Shchedukhin, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а от όμορϕο κέρατο (omor-
pho kerato) греч.– красивый рог.

Т и п о в о й  в и д – Omorphoceras igori sp. nov.
из ассельско–сакмарских известняков карьера
Шахтау, Башкортостан.

Д и а г н о з. Раковина дискоконовая, полуин-
волютная, с высоким угловато-овальным сечени-
ем оборота, гладкая. Вентральная сторона узкая,
уплощенная, в центральной части слегка вогну-
тая, с резкими вентральными краями, образую-
щими кили. Боковые стороны широкие, слабо-
выпуклые, почти плоские. Умбиликальный край
округленный. Умбилик средних размеров, сту-
пенчатый. Сифон занимает субцентральное по-
ложение. Камеры низкие, на высоту оборота их
приходится пять.

Поверхность раковины практически гладкая.
На ядре также не наблюдается никаких скульп-
турных элементов.

Перегородочная линия с неширокой и глубо-
кой вентральной лопастью, узким высоким на-
ружным седлом, расположенным на вентральном
крае. Латеральная лопасть очень широкая, зани-
мает всю боковую сторону, и очень глубокая. На
умбиликальном перегибе расположено невысокое
умбиликальное седло, на дорсальной стороне –
неглубокая дорсальная лопасть, возможно, с ан-
нулярным отростком.

В и д о в о й  с о с т а в. Типовой вид.
С р а в н е н и е. От наиболее близкого рода Do-

matoceras Hyatt, 1891 отличается формой попе-
речного сечения со значительно большей высо-
той и меньшей шириной оборота, а также сильно
уплощенными боковыми сторонами и слегка во-
гнутой очень узкой вентральной стороной. Обо-
роты не прилегающие, а объемлющие. Все эле-
менты перегородочной линии выражены гораздо
контрастнее, чем у Domatoceras: вентральная ло-
пасть более узкая и гораздо более глубокая, на-
ружное седло более высокое и латеральная ло-
пасть значительно глубже. От другого близкого
рода, Stenopoceras Hyatt, 1893, отличается формой
сечения оборота с более плоскими и почти парал-
лельными боковыми сторонами, значительно бо-
лее широким умбиликом (Ду/Д 0.33–0.34 против
0.04–0.07), полуинволютной, а не инволютной
раковиной и наличием глубокой вентральной ло-
пасти в перегородочной линии.

З а м е ч а н и я. Недавно Ш. Нико и Р. Мэйпс
(Nico, Mapes, 2016) описали нового позднекамен-
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ноугольного представителя доматоцератин из
штата Оклахома (США) под видовым названием
Domatoceras collinsvillense Nico et Mapes, 2016.
Этот вид по форме раковины напоминает описы-
ваемый нами род, но отличается от него перего-
родочной линией с неглубокой вентральной ло-
пастью и менее глубокой латеральной лопастью, а
также менее широким умбиликом. Включение

этого вида в состав рода Domatoceras вызывает
большие сомнения, поскольку его раковина име-
ет в значительной мере объемлющие обороты, а
для Domatoceras характерны практически не объ-
емлющие, а прилегающие обороты (рис. 1, а, б). К
сожалению, описание вида дано авторами не в
полном объеме, также отсутствует рисунок пере-
городочной линии. Не исключено, что дальней-

Рис. 1. Семейство Grypoceratidae, подсемейство Domatoceratinae, типовые виды: а, б – рода Domatoceras (D. umbilica-
tum Hyatt); в, г – подрода Domatoceras (Stenodomatoceras) – [D. (S.) moorei (Miller, Dunbar et Condra]; д, е – рода Steno-
poceras [S. dumbli (Hyatt)]. Во всех случаях ×0.5 [по: Miller, Youngquist, 1949 (а–г) и Miller et al., 1933 (д, е)].

20 мм

а б

в г д е
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шие исследования позволят отнести вид D. col-
linsvillense к роду Omorphoceras.

Omorphoceras igori Leonova et Shchedukhin, sp. nov.

Табл. V, фиг. 3 (см. вклейку)

Н а з в а н и е  в и д а – в честь проф. Игоря
Сергеевича Барскова (1937–2019).

Г о л о т и п – ПИН, № 5668/211; Южный
Урал, Башкортостан, карьер Шахтау; нижняя
пермь, пограничные ассельско-сакмарские ри-
фовые известняки.

О п и с а н и е (рис. 2; 3, а). Раковина крупная,
дисковидной формы, с высокими и узкими обо-
ротами угловато-овального сечения, умеренно
инволютная. Высота оборота превышает его ши-
рину в 1.5 раза у взрослых экземпляров. Вентраль-
ная сторона узкая (в 2.5 раза уже соответствую-
щей ширины оборота), уплощенная, на взрослых
оборотах в центральной части слегка вогнутая с
резкими вентральными краями, образующими
кили. Боковые стороны очень широкие, слабовы-
пуклые, почти плоские. Умбиликальный край
округленный. Умбилик средних размеров
(Ду/Д = 0.33–0.34), неглубокий, ступенчатый.
Умбиликальное отверстие около 4 мм. На одном
из образцов видно очертание устья (рис. 2), на
вентральной стороне оно образует широкий и
глубокий синус, на внешней части боковой сто-
роны – плавный изгиб вперед, а в приумбили-
кальной зоне – небольшой синус; возможно, в
этой месте помещался глаз животного. Сифон за-
нимает субцентральное положение. Камеры низ-
кие, на высоту оборота их приходится 5–5.5.

На ядре не наблюдается никаких скульптур-
ных элементов. Поверхность раковины гладкая,
за исключением очень тонких линий нарастания.
Последние едва заметны на сохранившихся
участках раковины и образуют глубокий и широ-
кий синус на вентральной стороне.

Перегородочная линия (рис. 3, а) с неширокой
и глубокой вентральной лопастью (ее глубина не-
много превышает высоту камеры), узким высо-
ким наружным седлом, приостренная вершина
которого расположена на вентральном крае. Ла-
теральная лопасть очень широкая, более или ме-
нее симметричная, с округлым основанием; за-
нимает всю боковую сторону, глубокая – вдвое
превышает высоту камеры. На умбиликальном
перегибе и стенке расположено невысокое и до-
вольно широкое умбиликальное седло, на дор-
сальной стороне – неглубокая дорсальная ло-
пасть, возможно, с аннулярным отростком.

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

*Размеры приблизительные.

М а т е р и а л. Семь экз., два хорошей и пять
плохой сохранности из пограничных ассельско–
сакмарских рифовых известняков карьера Шах-
тау, Башкортостан.

Род Stenopoceras Hyatt, 1893
Подрод Leptodomatoceras Leonova et Shchedukhin, subgen. nov.

Н а з в а н и е  п о д р о д а от λεπτός (leptós)
греч. – стройный, и рода Domatoceras.

Экз. ПИН № Д В Ш Ду В/Д Ш/Д Ду/Д Ш/В

Голотип 5668/211 117 54 33* 39 0.46 0.28 0.33 0.61
90 43 28 31 0.48 0.31 0.34 0.63

5668/212 40* 17.6 14.1 13.4 0.44 0.35 0.34 0.80

Рис. 2. Omorphoceras igori gen. et sp. nov., экз. ПИН,
№ 5668/213, фрагмент жилой камеры с остатками
устья; Башкортостан, карьер Шахтау; пограничные
ассельско-сакмарские рифовые известняки.

2 см
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Т и п о в о й  в и д – Stenopoceras (Leptodoma-
toceras) bashkiricum sp. nov.; карьер Шахтау, Баш-
кортостан, Южный Урал; пограничные ассель-
ско-сакмарские рифовые известняки, нижняя
пермь.

Д и а г н о з. Дискоконовая инволютная рако-
вина средних размеров с высоко-трапециевид-
ным сечением оборота и очень узким умбиликом.
На средних и поздних стадиях вентральная сторо-
на плоская, неширокая. Боковые стороны широ-
кие, уплощенные, на взрослых стадиях отделены
от вентральной резким перегибом. Умбилик
очень узкий, глубокий, с выраженным умбили-
кальным перегибом. Скульптура отсутствует, за
исключением очень тонких струек роста, которые
образуют на боковой стороне плавный изгиб впе-
ред, а на вентральной – синус. Сифон занимает
субцентральное положение. Камеры средней вы-
соты, на высоту оборота их приходится четыре.
Перегородочная линия с глубокой и умеренно
широкой вентральной лопастью, занимающей
всю вентральную сторону, и узким вентро-лате-
ральным седлом, расположенным на вентраль-
ном перегибе. На боковой стороне находится глу-
бокая и широкая латеральная лопасть, немного
асимметричная, с округленным основанием; в
умбиликальной зоне расположено высокое и
широкое латерально-умбиликальное седло
округло-треугольной формы. Центр широкой
умбиликальной лопасти фиксируется на умби-
ликальном шве.

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

С р а в н е н и е. От номинативного подрода
Stenopoceras (Stenopoceras) отличается очертани-
ями поперечного сечения оборота: более широ-
кой вентральной стороной (отношение ширины
оборота к ширине вентральной стороны 2–2.5
против 4.5–6) и более параллельными (менее рас-
ходящимися к умбилику) боковыми сторонами.
Перегородочная линия нового подрода отличает-
ся наличием хорошо сформированной вентраль-
ной лопасти вместо уплощенной вершины вен-
трального седла.

Stenopoceras (Leptodomatoceras) bashkiricum Leonova 
et Shchedukhin, sp. nov.

Табл. V, фиг. 1, 2

Н а з в а н и е  в и д а – от Башкирии.
Г о л о т и п – ПИН, № 5668/217; Южный Урал,

Башкортостан, карьер Шахтау; нижняя пермь,
пограничные ассельско-сакмарские рифовые из-
вестняки.

О п и с а н и е Раковина средних размеров,
дисковидная, инволютная с высоким трапецие-
видным сечением оборота. Угловатость наблюда-
ется за счет хорошо выраженных вентральных пе-
регибов, ограничивающих узкую плоскую вен-
тральную сторону. Ширина вентральной стороны
в 2–2.5 раза меньше соответствующей ширины
оборота. Боковые стенки очень широкие, почти
плоские, под небольшим углом (12–15 градусов)
расходятся от вентрального перегиба к зоне умби-
лика, где раковина имеет максимальную ширину.
Умбилик очень узкий, с крутыми умбиликальны-

Рис. 3. Перегородочные линии: а – Omorphoceras igori gen. et sp. nov., голотип ПИН, № 5668/211; б – Stenopoceras
(Leptodomatoceras) bashkiricum sp. nov., голотип ПИН, № 5668/117; в – Foveroceras magnum gen. et sp. nov., голотип
ПИН, № 5668/200; Башкортостан, карьер Шахтау; пограничные ассельско-сакмарские рифовые известняки.

2 см

а

б

в
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ми стенками. Умбиликального отверстия наблю-
дать не удалось. Сифон занимает субцентральное
положение. Камеры средней высоты, на высоту
оборота их приходится четыре.

Поверхность раковины покрыта едва различи-
мыми тонкими струйками роста, которые образу-
ют на боковой стороне широкий изгиб вперед, а
на вентральной – глубокий синус.

Перегородочная линия (рис. 3, б). Вентраль-
ная лопасть глубокая, с округленным основани-
ем, занимает всю вентральную сторону, ограни-
чена двумя узкими наружными седлами, при-
остренные вершины которых расположены на
вентральных перегибах. Латеральная лопасть
очень глубокая и широкая, немного асимметрич-
ная, занимает больше половины боковой сторо-
ны. За ней следует высокое и широкое седло, ко-
торое в умбиликальной зоне переходит в широ-
кую умбиликальную лопасть, центр которой
расположен на умбиликальном шве. Дорсальную
часть перегородочной линии изучить не удалось.

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

* Приблизительные значения.

С р а в н е н и е. В подроде Leptodomatoceras
один вид.

М а т е р и а л. Два экз. удовлетворительной со-
хранности из пограничных ассельско-сакмар-
ских рифовых известняков карьера Шахтау, Баш-
кортостан.

СЕМЕЙСТВО PERMOCERATIDAE MILLER 
ET COLLINSON, 1953

Foveroceras Leonova et Shchedukhin, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а от ϕοβερο κέρατο (fovero
kerato) греч. – изумительный рог.

Т и п о в о й  в и д – Foveroceras magnum sp.
nov.; карьер Шахтау, Башкортостан, Южный
Урал; пограничные ассельско-сакмарские рифо-
вые известняки, нижняя пермь.

Д и а г н о з. Очень крупная инволютная рако-
вина с параболическим сечением высокого обо-
рота (рис. 4). На ранних и средних стадиях вен-
тральная сторона округленная, без выраженных
перегибов, затем она уплощается и на третьем
обороте становится совсем плоской, а к концу его –
даже немного вогнутой в центральной части. Бо-
ковые стороны широкие, уплощенные, на взрос-
лых стадиях отделены от вентральной резким пе-
регибом. Умбилик очень узкий, глубокий, ворон-
кообразный, без выраженного умбиликального

Экз. ПИН № Д В Ш Ду В/Д Ш/Д Ду/Д Ш/В

Голотип 
5668/217

93.5 56 *30 6.5 0.60 *0.32 0.07 *0.54
64.5 38.5 22.5 4.3 0.60 0.35 0.07 0.58

5668/218 ?51 31.2 17.7 3.4 0.61 0.35 0.07 0.57

перегиба. Сифон занимает субцентральное поло-
жение. Камеры средней высоты, в три раза мень-
ше высоты оборота. Скульптура отсутствует, ра-
ковина гладкая. Перегородочная линия с очень
глубокой и узкой вентральной лопастью, высо-
ким приостренным наружным седлом, располо-
женным на вентральном перегибе, и очень глубо-
кой асимметричной латеральной лопастью с при-
остренным основанием, занимающей половину
боковой стороны; на приумбиликальной части
боковой стороны расположено резко асиммет-
ричное высокое и широкое седло. Умбиликаль-
ная лопасть асимметричная, узкая, на внутрен-
ней стороне оборота находится еще одно очень
высокое и широкое седло с округленной верши-
ной. Дорсальная лопасть очень узкая и глубокая,
с аннулярным отростком.

В и д о в о й  с о с т а в. Типовой вид.
С р а в н е н и е. От типового рода этого семей-

ства – Permoceras Miller et Collinson (Haniel, 1915,
табл. LV (10), фиг. 3) – отличается более узкой ра-
ковиной (Ш/Д 0.37–0.41 против 0.57–0.63) с
плоской вентральной стороной и угловатыми
вентро-латеральными перегибами на взрослых
оборотах. К. Ганиэль (Haniel, 1915) при описании
вида, впоследствии принятого как типовой для
рода Permoceras, указывает, что сначала ширина
превышает высоту оборота, потом они становят-
ся равными или даже высота превышает ширину,
соотношение Ш/В = 0.94–1.02, а у уральской
формы на всех стадиях высота больше ширины –
0.63–0.72. Также отличается значительно более
узким умбиликом: Ду/Д 0.05–0.07 против 0.16–
0.22. Перегородочная линия нового рода отлича-
ется более широкой вентральной, более симмет-
ричной, а не клювовидной латеральной и более
глубокой дорсальной лопастями. Основания всех
лопастей нового рода (кроме дорсальной) имеют
менее заостренную форму.

Foveroceras magnum Leonova et Shchedukhin, sp. nov.

Табл. VI, фиг. 1, 2 (см. вклейку)

Н а з в а н и е  в и д а от magnus лат. – круп-
ный.

Г о л о т и п – ПИН, № 5668/200; Южный
Урал, Башкортостан, карьер Шахтау; нижняя
пермь, пограничные ассельско-сакмарские ри-
фовые известняки.

О п и с а н и е (рис. 4). Взрослая раковина со-
стоит из трех оборотов, очень крупная, диамет-
ром до 200 мм и более, инволютная, с высоким
параболическим сечением оборота. На первом и
половине второго оборота вентральная сторона
округленная, затем она уплощается и на третьем
обороте становится совершенно плоской, а к кон-
цу его – даже немного вогнутой. Боковые сторо-
ны сходятся к вентральной стороне, они широ-
кие, слегка выпуклые, почти плоские, на взрос-
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лых стадиях отделены от вентральной резким
перегибом. Умбилик очень узкий, глубокий, во-
ронкообразный, без выраженного умбиликаль-
ного перегиба. Сифон занимает субцентральное
положение. Камеры средней высоты, на высоту
оборота их приходится три. Скульптуру наблю-
дать не удалось, раковина гладкая.

Перегородочная линия (рис. 3, в) с очень глу-
бокой и довольно узкой вентральной лопастью,

высоким приостренным наружным седлом, рас-
положенным на вентральном перегибе, и очень
глубокой (2.5 камеры) асимметричной латераль-
ной лопастью с приостренным основанием, зани-
мающей половину боковой стороны. На приум-
биликальной части боковой стороны расположе-
но высокое и широкое, резко асимметричное
седло. Умбиликальная лопасть узкая, клювовид-
ная. На внутренней стороне оборота находится
дорсо-умбиликальное седло, очень высокое и

Рис. 4. Foveroceras magnum gen. et sp. nov., экз. ПИН, № 5668/202, вид с боковой стороны; Башкортостан, карьер Шах-
тау; пограничные ассельско-сакмарские рифовые известняки.

5 см
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широкое, с округленной вершиной. Дорсальная
лопасть очень узкая и глубокая, с длинным анну-
лярным отростком.

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

С р а в н е н и е. В роде Foveroceras один вид.
М а т е р и а л. 10 экз., представленных круп-

ными фрагментами раковины средней и плохой
сохранности из пограничных ассельско-сакмар-
ских рифовых известняков карьера Шахтау, Баш-
кортостан.

ОБСУЖДЕНИЕ

При изучении описанного материала самым
сложным был вопрос о систематическом положе-
нии найденных форм. По основным параметрам
раковины и строению перегородочной линии они
ближе всего к представителям семейства Grypoc-
eratidae Hyatt, 1900, подсемейства Domatocerati-
nae Miller et Youngquist, 1949. История этого так-
сона довольно сложная, состав его неоднократно
менялся. Американские палеонтологи (Miller,
Youngquist, 1949) выделили семейство Domatocer-
atidae. Руженцев и Шиманский (1954) в своей ра-
боте приняли Domatoceratidae в этом качестве.
Впоследствии ранг семейства был понижен до
подсемейства, оно вошло в состав семейства Gry-
poceratidae. Палеозойские формы были объеди-
нены в подсемейство Domatoceratinae, а триасо-
вые роды – в подсемейство Grypoceratinae Hyatt,
1900. В отечественной сводке “Основы палеонто-
логии” (Шиманский, 1962, с. 133) опубликована
схема с делением грипоцератид на четыре подсе-
мейства, два из них названы выше; кроме них,
сюда же были отнесены Syringonautilinae Mojsiso-
vics, 1902 и Clymenonautilinae Shimansky, 1962.
Уже в следующей монографии Шиманский (1967,
с. 46) отказался от обособления Grypoceratinae от
Domatoceratinae, все роды этих двух подсемейств
он рассматривал в составе единого семейства
грипоцератид. Два других подсемейства были
объединены в семейство Syringonautilidae. В
“Treatise …” (Kummel, 1964) семейство Grypocer-
atidae также рассматривалось без деления на под-
семейства, в него включались 13 родов с очень
разнообразной морфологией. По нашему мне-
нию, деление семейства Grypoceratidae Hyatt,
1900 на два подсемейства было вполне оправдан-
ным. В своей работе мы возвращаемся к такой

Экз. ПИН № Д В Ш Ду В/Д Ш/Д Ду/Д Ш/В

Голотип 5668/200 190* 108 78 10 0.57 0.41 0.05 0.72
104 69 0.66

5668/203 132 76 48 8 0.58 0.36 0.06 0.63
5668/202 170* 100* 64* 12 0.59 0.38 0.07 0.64?
5668/201(дорс) 59

классификации этой группы. В качестве подсе-
мейства грипоцератин обособляются два–три
триасовых рода со своеобразной морфологией
(инволютные раковины с трапециевидной или
даже треугольной формой поперечного сечения).
Во второе подсемейство Domatoceratinae попада-
ют более многочисленные и широко распростра-
ненные по всему миру каменноугольно–перм-
ские роды. Это, главным образом, формы с полу-
эволютной или эволютной раковиной с
субпрямоугольным или субквадратным сечени-
ем, с четырех- или шестилопастной перегородоч-
ной линией.

Два из трех новых видов, описанных выше, не-
сомненно, должны войти в состав подсемейства
Domatoceratinae. Один из них относится к новому
роду и описан как Omorphoceras igori gen. et sp.
nov. Вторая форма обладает морфологическими
признаками, часть которых характерна для Steno-
poceras Hyatt, а другая – для Stenodomatoceras Ru-
zhencev et Shimansky. В отношении таксономи-
чеcкой принадлежности родов Stenopoceras и
Stenodomatoceras cуществует полная неясность.
Руженцев и Шиманский (1954, с. 94) выделили
Stenodomatoceras в качестве самостоятельного
рода с типовым видом Domatoceras moorei Miller,
Dunbar et Condra, 1933 в семействе Domatocerati-
dae (в таком ранге они тогда принимали этот так-
сон). Уже в “Основах палеонтологии” (Шиман-
ский, 1962) Stenodomatoceras рассматривался в
качестве подрода рода Stenopoceras, а немного
позднее (Шиманский, 1967) этот же род был вве-
ден снова в качестве подрода, но уже в состав рода
Domatoceras. В “Treatise…” (Kummel, 1964) Steno-
domatoceras обозначен как синоним рода Doma-
toceras. По-видимому, такая нестабильность в по-
нимании положения Stenodomatoceras связана с
тем, что его типовой вид D. moorei, по определе-
нию авторов, занимает промежуточное положе-
ние между двумя родами, Domatoceras и Stenopo-
ceras, поскольку оба рода “не описаны Хайеттом
адекватно” (Miller et al., 1933, с. 222). Все три рода
определенно генетически связаны, что следует из
наличия общих морфологических черт (рис. 1),
находки их типовых видов известны из пенсиль-
вания и нижней перми Канзаса. Вместе с тем,
можно наблюдать много отличительных призна-
ков, как в форме раковины (разная степень инво-
лютности: у Domatoceras обороты почти не объ-
емлют друг друга, раковины двух других родов
инволютны), так и в строении перегородочной
линии (у Domatoceras и Stenodomatoceras имеется
вентральная лопасть, а у Stenopoceras – вентраль-
ное седло). Существенных различий в строении
эмбриональной раковины не найдено. По свиде-
тельству американских исследователей, и у Do-
matoceras (типовой вид D. umbilicatum Hyatt, пен-
сильваний Канзаса), и у Stenopoceras [типовой
вид Stenopoceras dumbli (Hyatt), нижняя пермь
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Канзаса], а также у Stenodomatoceras (типовой
вид Domatoceras moorei, пенсильваний Канзаса)
поперечное сечение первого оборота округлое
(Miller et al., 1933). Отличаются эмбриональные
раковины этих таксонов размерами первого обо-
рота и умбиликального отверстия: у Domatoceras
они крупнее, чем у Stenopoceras (Miller et al.,
1933). К сожалению, сохранность изученного ма-
териала не позволила нам исследовать эмбрио-
нальные раковины. После скрупулезного анализа
всех имеющихся данных мы приняли решение
включить новый вид в состав рода Stenopoceras в
ранге самостоятельного подрода.

Третий род по форме раковины близок к гри-
поцератинам, особенно к триасовому Grypoceras
Hyatt, 1884, но резко отличается от них более
сложной формой перегородочной линии. Этот
признак сближает башкирскую форму с моноти-
пическим раннепермским семейством Permocer-
atidae Miller et Collinson, 1953 [Permoceras bitau-
niense (Haniel) из слоев Битауни о-ва Тимор], по
предположению Шиманского (1967), связанным
своим происхождением с грипоцератидами. Та-
кая трактовка представляется вполне обоснован-
ной, т.к. те и другие близки по форме раковины
(рис. 5). Что касается перегородочной линии, то,

Рис. 5. Наутилиды: а–в – Permoceras bitauniense (Haniel), нижняя пермь о-ва Тимор, сем. Permoceratidae (из: Haniel,
1915, табл. 10, фиг. 3); г, д – Grypoceras mesodicum (Quenstedt), верхний триас Альп, семейство Grypoceratidae, подсе-
мейство Grypoceratinae (из: Kummel, 1964, рис. 313, фиг. 2).
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кроме Permoceras, похожая линия наблюдается у
некоторых представителей позднетриасового ро-
да Proclydonautilus Moisisovics, 1902 (подотряд Li-
roceratina, надсемейство Clydonautiloidea Hyatt,
1900, семействo Clydonautilidae Hyatt, 1900). По
мнению Соболева (1989), детально изучавшего
представителей этого семейства на богатом мате-
риале, все Clydonautilidae достоверно известны
только из позднего триаса. Указание на находку
древнейшего рода клидонаутилид Styrionautilus
Mojsisovics, 1902 (Шиманский, 1965, с. 164, табл. 16,
фиг. 8) из верхней перми Закавказья он считает
сомнительным, так как “Stirionautilus sp.” был
“описан по одному экземпляру недостаточной
сохранности” (Соболев, 1989, с. 92). Относить
башкирский вид к триасовым клидонаутилидам
не представляется возможным – последние отли-
чаются как формой раковины, так и отсутствием
глубокой вентральной лопасти и аннулярного от-
ростка на дорсальной лопасти. Поэтому более
обоснованным решением нам представляется
включение нового рода в состав пермоцератид.
Род Permoceras Miller et Collinson, 1953 был опи-
сан по очень скудному материалу с о-ва Тимор и
первоначально определен Ганиэлем (Haniel, 1915)
как Nautilus (Aganides) bitauniensis Haniel, 1915.
Впоследствии американские авторы (Miller, Col-
linson, 1953) выделили для него монотипическое
семейство и род с единственным видом Permoc-
eras bitauniense (Haniel). Наиболее яркой особен-
ностью этого рода является наличие очень слож-
ной перегородочной линии с узкой глубокой
вентральной лопастью, очень глубокой асим-
метричной клювообразной боковой лопастью и
неглубокой воронковидной дорсальной. Такая
форма перегородочной линии также известна у
юрского Pseudonautilus geinitzi (Oppel). Как обра-
зец гомеоморфии эти два не связанные между со-
бой рода приводятся в “Treatise…” (Kummel, 1964,
с. K436, рис. 315), а также Шиманским (1967; Бо-
гословский, Шиманский, 1990). Как пишет Ши-
манский (1967, с. 58), “Большинство форм с силь-
но дифференцированной перегородочной лини-
ей существовало короткий отрезок времени и,
как правило, оставалось изолированными рода-
ми (Aturia), монотипическими (Permoceratidae,
Gonionautilidae, Siberionautilidae) или очень неболь-
шими семействами (Pseudonautilidae, Clydonautili-
dae)”. Находка в Шахтау наутилид из семейства Per-
moceratidae позволяет укрепить аргументацию род-
ственных связей между Permoceratidae и
Grypoceratidae, поскольку новый род Foveroceras
обладает некоторыми “промежуточными” при-
знаками: его перегородочная линия сложнее, чем
у грипоцератид, но немного примитивнее, чем у
пермоцератид. С учетом того, что уральский род
существовал на два века раньше тиморского, он
вполне может быть принят за исходную форму се-
мейства Permoceratidae, считавшегося до настоя-

щего времени тиморским эндемиком. Кроме это-
го, несомненная близость Foveroceras magnum и
Permoceras bitauniense подтверждает наличие ми-
грационных путей между этими бассейнами.

ВЫВОДЫ
Изучение новых материалов из ассельско-сак-

марских рифовых известняков Шахтау позволило
не только установить новые таксоны наутилид с
необычной морфологией, но также расширить
наши знания о представителях двух филогенети-
чески связанных семейств, Grypoceratidae и Per-
moceratidae, и внести некоторые уточнения в си-
стему этой непростой и недостаточно изученной
группы.
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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, 2. Stenopoceras (Leptodomatoceras) bashkiricum sp. nov.: 1 – голотип ПИН, № 5668/117 (×0.8): 1а, 1в – сбоку, 1б –
с устья; 2 – экз. ПИН, № 5668/118 (×0.8): 2а – с устья, 2б – с вентральной стороны, 2в – сбоку.
Фиг. 3. Omorphoceras igori gen. et sp. nov., голотип ПИН, № 5668/211 (×0.8): 3а – с устья, 3б – с вентральной стороны,
3в – сбоку.
Башкортостан, карьер Шахтау; пограничные ассельско-сакмарские рифовые известняки.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V I
Фиг. 1, 2. Foveroceras magnum gen. et sp. nov.: 1 – экз. ПИН, № 5668/201(×0.7): 1а – с боковой стороны, 1б – с дорсаль-
ной стороны; 2 – голотип ПИН, № 5668/200 (×0.7): 2а – с вентральной стороны, 2б – с боковой стороны, 2в – со сто-
роны устья; Башкортостан, карьер Шахтау; пограничные ассельско-сакмарские рифовые известняки.

New Nautilida from the Shakhtau Asselian-Sakmarian Reef Complex (Bashkortostan)
T. B. Leonova1, A. Yu. Shedukhin1
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This paper describes new nautilids from the Shakhtau Asselian–Sakmarian reef complex. Their place in the
nautilid system, which is still far from being completely understood, is discussed. Two species of two genera:
Omorphoceras igori gen. et sp. nov. and Stenopoceras (Leptodomatoceras) bashkiricum subgen. et sp. nov. are
assigned to the subfamily Domatoceratinae Miller et Youngquist, 1949, family Grypoceratidae Hyatt, 1900.
The third, Foveroceras magnum gen. et sp. nov., is included in the exotic family Permoceratidae Miller et Col-
linson, 1953, which was previously considered monotypic and was known only from the Early Permian of
Timor Island. The classification of the family Grypoceratidae is discussed, and the validity of the subfamily
Domatoceratinae is questioned. The assumed phylogenetic relationship between the families Grypoceratidae
and Permoceratidae is confirmed.

Keywords: nautilids, new taxa, Early Permian, Asselian and Sakmarian strata, reef limestones, Shikhans,
Shakhtau, Bashkortostan
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Новые находки аммонитов в зоне Garantiana garantiana верхнего байоса междуречья Кубани и Урупа
(Карачаево-Черкесия) позволяют уточнить их определения и ранг инфразональных подразделений.
Приведено описание Djanaliparkinsonia egori sp. nov. из верхней части зоны Garantiana. Зона пони-
мается в объеме трех подзон (снизу вверх): Alanica, Subgaranti и Egori; в каждой подзоне установлен
одноименный фаунистический горизонт. Обобщены данные по систематическому составу и стра-
тиграфическому распространению видов подсем. Garanianinae в верхнем байосе бассейна Кубани,
приведены изображения видов-индексов подзон (и фаунистических горизонтов) зоны Garantiana.

Ключевые слова: аммониты, Stephanoceratidae, Djanaliparkinsonia, Garantiana, средняя юра, верхний
байос, биостратиграфия, Северный Кавказ
DOI: 10.31857/S0031031X23040086, EDN: OHENFG

ВВЕДЕНИЕ
Семейство Stephanoceratidae Neumayr, 1875 яв-

ляется одной из важнейших для биостратиграфи-
ческого расчленения байосского яруса групп ам-
монитов. В стандартной западноевропейской
шкале в качестве видов-индексов зональных и
субзональных подразделений верхов нижнего–
низов верхнего байоса в большинстве своем ис-
пользованы стефаноцератиды.

В верхнем байосе и, отчасти, нижнем бате бас-
сейна р. Кубань семейство Stephanoceratidae
представлено тремя подсемействами. Единствен-
ный представитель подсем. Frebolditinae Fernán-
dez-López et Pavia, 2015 – вид Patrulia karachaica
Mitta, известный по голотипу из низов зоны Par-
kinsonia parkinsoni (Mitta, Sherstyukov, 2018). Бо-
лее многочисленны и разнообразны виды под-
сем. Cadomitinae Westermann, 1956, относящиеся
к роду Cadomites Munier-Chalmas, 1892 и встре-
ченные здесь в самых низах и самых верхах верх-
него байоса, а также в самых низах бата (Митта,
2022). Наибольшее таксономическое разнообра-
зие выявлено в подсем. Garantianinae Wetzel, 1937.
Представители этой группы характеризуют на
Северном Кавказе лишь смежные зоны Strenoc-
eras niortense и Garantiana garantiana верхнего
байоса, хотя глобально интервал распростране-
ния Garantianinae – от верхов нижнего байоса по
батский ярус включительно (Howarth, 2017).

В настоящей статье обобщены данные по си-
стематическому составу Garantianinae бассейна
Кубани, показана значимость этой группы аммо-
нитов для биостратиграфии верхнего байоса Се-
верного Кавказа.

МЕСТОНАХОЖДЕНИЯ И МАТЕРИАЛ
Материал к работе собран в междуречье Куба-

ни и Урупа в ходе полевых работ 2014–2022 гг.
Аммониты подсем. Garantianinae происходят из
нижней части верхней подсвиты джангурской
свиты (интервала, соответствующего хронозонам
Niortense и Garantiana верхнего байоса) в ряде ме-
стонахождений на левом берегу р. Кубань, право-
бережье р. Бол. Зеленчук, и по его притоку р. Кя-
фар (рис. 1).

Кроме того, проанализированы материалы по
гарантианинам, опубликованные с Северного
Кавказа ранее; эти аммониты были найдены в
бассейне Кубани лишь в двух разрезах – на р. Ку-
бань у ст. Красногорская и на южном склоне горы
Джангура.

Оригиналы к статье хранятся в Палеонтологи-
ческом ин-те им. А.А. Борисяка РАН (ПИН
РАН), колл. № 5546, и в Апрелевском отделении
Всероссийского научно-исследовательского гео-
логического нефтяного ин-та (ВНИГНИ), колл.
№ 115.

УДК 564.53:551.762.22(470.631)
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Впервые представители подсем. Garantianinae
Северного Кавказа были описаны из разреза на
левом берегу р. Кубань выше станицы Красно-
горская (Затворницкий, 1914; Кахадзе, Зесашви-
ли, 1955, 1956). Из этого же местонахождения, а
также из обнажения на южном склоне горы
Джангура происходят виды, описанные Н.В. Без-
носовым (Безносов, Кутузова, 1990; Безносов,
Митта, 1993, 1998). Изображение Strenoceras из
бассейна р. Бол. Зеленчук, без описания, опубли-
ковано в сводной работе (Krymholts et al., 1988).
Некоторые таксоны гарантианин были опубли-
кованы из других районов Северного Кавказа –
Северной Осетии (Никанорова, 1972) и Дагестана
(Крымгольц, 1953; Безносов, Кутузова, 1990; Без-
носов, Митта, 1993, 1998; Galácz, Scente, 2008).

Необходимо отметить, что абсолютное боль-
шинство описанных в указанных публикациях
таксонов (относящихся в понимании автора к ро-

дам Orthogarantiana, Strenoceras и Baculatoceras)
происходит из зоны Niortense. Перекрывающая
ее зона Garantiana очень скудно охарактеризова-
на аммонитами. Лишь один экз. с Ходского пере-
вала (Северная Осетия), описанный Безносовым
как Hlawiceras aff. subgaranti Wetzel, и несколько
видов Pseudogarantiana из разреза Ирганай (Даге-
стан) вполне определенно происходят из зоны
Garantiana (Безносов, Кутузова, 1990; Безносов,
Митта, 1993, 1998). Фрагмент раковины, опубли-
кованный из разреза Гуниб в Дагестане как Ga-
rantiana (Garantiana) longidoides (Gauthier, Tré-
visan et Joron, 2000), по старым сборам экспеди-
ций М. фон Дехи (Galácz, Scente, 2008, с. 113,
табл. 1, фиг. 9), скорее всего, относится к Parkin-
soniidae (роду Parkinsonia).

Недостатком большинства приведенных выше
работ является отсутствие точной привязки нахо-
док к разрезу – нередко аммониты указывались
просто из слоя мощностью в несколько десятков
и даже сотен метров. В сводках по юре Кавказа

Рис. 1. Расположение местонахождений: а – общая схема, рамкой показан контур детальной карты; б – карта место-
нахождений с аммонитами подсем. Garantianinae.
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(Безносов и др., 1967; Объяснительная…, 1973;
Юра…, 1992) для зоны Garantiana указываются и
другие таксоны гарантианин, так и оставшиеся
определениями “в списках” – они не были под-
тверждены описаниями.

В последнее десятилетие, на основе изучения
и многократного мониторинга разрезов джангур-
ской свиты басс. р. Кубань, автором при помощи
друзей и коллег были собраны достаточно пред-
ставительные коллекции аммонитов верхов байо-
са и низов бата; результатом их изучения стал ряд
публикаций. В этих статьях установлен система-
тический состав таксонов, наиболее важных для
биостратиграфии (в т.ч. видов подсем. Garantian-
inae); предложена инфразональная, в ранге под-
зон (или слоев с фауной) и фаунистических гори-
зонтов, шкала по аммонитам этого интервала
(Митта, 2017, 2018, 2020; Mitta, 2019, 2021 и др.).

Наиболее проблемным все эти годы остава-
лось детальное расчленение зоны Garantiana, из-
за слабой в целом охарактеризованности ископа-
емыми. Но за последние несколько полевых по-
ездок в бассейн Кубани удалось собрать немного-
численный, но важный дополнительный матери-
ал по аммонитам этой зоны.

Наиболее представительными являются сборы
из самых низов зоны Garantiana, благодаря экс-
позиции поверхности слоев на протяженных
участках, как на бечевнике Кубани ниже ст. Крас-
ногорская (местонахождение 19), так и в русле пе-
риодически пересыхающей временной протоки
на р. Кяфар (местонахождение 36). Из Garantian-
inae здесь найдены довольно многочисленные
Djanaliparkinsonia alanica Mitta, а также предста-
вители сем. Perisphinctidae; те же таксоны были
обнаружены и в береговом склоне правобережья
Кяфара (местонахождения 5 и 36а; рис. 2). Этот
интервал разреза был выделен (Mitta, 2019) как
слои с Djanaliparkinsonia alanica; на рис. 3 пред-
ставлен вид-индекс этого подразделения.

Разрез зоны Garantiana на р. Кяфар разделяет-
ся на две почти равные части (интерпретируемые
как два слоя) маломощным (10–20 см) прослоем
конкреций известняка глинистого с оригиналь-
ной фунтиково-синерезисной текстурой – соче-
танием cone-in-cone и слепков трещин подводно-
го усыхания (рис. 2). Непосредственно ниже и
выше этого прослоя аммониты не найдены.

Крайне редки аммониты и в средней части
сл. 2; это Garantiana sp., три раковины G. subga-
ranti Wetzel [M] (рис. 4), и одна – Pseudogarantiana
minima (Wetzel) [m]. Интервал находок этой ди-
морфной пары был выделен ранее (Mitta, 2019)
как слои с Garantiana subgaranti. В этой же работе
была изображена жилая камера Garantianinae,
найденная М.П. Шерстюковым в 5–6 м ниже
кровли разреза, достаточно условно определен-
ная как Paragarantiana sp.; соответственно, верх-

няя часть разреза зоны Garantiana была обозначе-
на мною как слои с Paragarantiana. Новая находка
[жилая камера большего диаметра (133 мм) с ча-
стью фрагмокона – рис. 5, а], сделанная in situ на
~ 5 м ниже находки Шерстюкова, относится к то-
му же виду и позволяет уточнить его систематиче-
скую принадлежность.

Род Paragarantiana Gauthier, 2003, с типовым
видом Odontolkites longidoides Gauthier, Trévisan et
Joron [голотип: Odontolkites longidens (Quenstedt)
в: Buckman, 1925, табл. DLXXXII; переизображен
в: Gauthier et al., 2000, табл. 1, фиг. 1], по новей-
шим данным (Fernández-López, Pavia, 2016),
включает в себя еще три вида. Это Paragarantiana
alticosta (Wetzel) (лектотип: Wetzel, 1911, табл. 12,
фиг. 6; переизображен в: Schlegelmilch, 1985,
табл. 32, фиг. 10; обозначен и переизображен в:
Dietze et al., 2002, табл. 16, фиг. 5); P. ipfensis (Di-
etze et al.) (голотип: Garantiana ipfensis Dietze et al.,
2002, табл. 15, фиг. 1); P. sullyensis Fernández-
López et Pavia [голотип: Fernández-López, Pavia,
2016, рис. 14; был изображен ранее как Garantiana
(Hlawiceras) sp. (Pavia, 1994, табл. 1, рис. 2)].

Все указанные виды происходят из низов зоны
Parkinsoni (подзоны Acris [=Subarietis]) Западной
Европы (Германии, Англии, Франции) и характе-
ризуются преимущественно двураздельными, до-
статочно рельефными, но не сильно грубеющими
даже на жилой камере ребрами. С. Фернандес-
Лопес и Дж. Павиа (Fernández-López, Pavia, 2016)
предковым для Paragarantiana считают род
Metagarantiana Fernández-López et Pavia из верхов
зоны Garantiana (подзоны Garantiana tetragona, в
западноевропейской шкале), виды которого име-
ют еще более тонкую и густую скульптуру, чем
Paragarantiana.

Северокавказские гарантианины из верхов зо-
ны Garantiana характеризуются относительно
редко расставленными грубеющими с возрастом
двураздельными ребрами, регулярно перемежаю-
щимися со вставными; коэффициент ветвления
близок к 3.0. Грубая скульптура взрослых раковин
с большим числом вставных ребер характерна для
Djanaliparkinsonia alanica из низов зоны Garantia-
na, хотя у этого таксона вставные ребра возника-
ют чаще всего за счет утраты связи с первичным
ребром одной из ветвей изначально двураздель-
ного ребра, а коэффициент ветвления 1.9–2.0
(Митта, 2018).

Соответственно, обсуждаемые гарантианины
из верхов зоны Garantiana, видимо, правильнее
относить к роду Djanaliparkinsonia; они описыва-
ются ниже как D. egori sp. nov. Упомянутый выше
аммонит, описанный Безносовым из Северной
Осетии как Hlawiceras aff. subgaranti (Wetzel)
(рис. 5, б, в), судя по форме раковины и скульпту-
ре (двураздельным ребрам, перемежающимся со
вставными), относится к этому новому виду.
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Рис. 2. Разрез зоны Garantiana garantiana на р. Кяфар (местонахождения 5(10), 36, 36а), и уровни находок аммонитов
(по: Mitta, 2019; Митта и др., 2021; с изменениями и дополнениями). Обозначения: 1 – глины аргиллитоподобные, 2 –
конкреции алевролита, 3 – известняк с фунтиково-синерезисной текстурой, 4 – крупные конкреции известняка.
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Как упоминалось выше, в предыдущих рабо-
тах (Mitta, 2019; Митта и др., 2021) в зоне Garanti-
ana бассейна Кубани было установлено три под-
разделения в ранге слоев с фауной (снизу вверх –
с Djanaliparkinsonia alanica, c Garantiana subgaranti
и c Paragarantiana). С учетом изложенных данных,
здесь эти подразделения предлагается принять в
ранге подзон Alanica, Subgaranti и Egori, а интер-
валы находок видов-индексов – в качестве одно-
именных фаунистических горизонтов (рис. 2).

Нижние границы новых (региональных севе-
рокавказских) подзон Alanica и Egori определены
по первому появлению видов-индексов. Вид Ga-
rantiana subgaranti Wetzel был предложен в каче-
стве вида-индекса средней подзоны зоны Garan-
tiana стандартной западноевропейской шкалы
Дж. Павиа и К. Стурани (Pavia, Sturani, 1968). В
настоящее время подзона Subgaranti признается

большинством исследователей байоса различных
регионов Европы (Fernández-López, 1997; Rioult
et al., 1997; O’Dogherty et al., 2006; Chandler et al.,
2014; Fernández-López, Pavia, 2016 и др.), хотя
часть биостратиграфов предпочитает использо-
вать в качестве ее индекса вид Garantiana garantia-
na (d’Orbigny) (Gauthier et al., 1996; Dietze et al.,
2002 и др.). Граница подзон Alanica и Subgaranti в
обнажении на р. Кяфар проведена условно по
границе слоев 1 и 2, ввиду отсутствия находок ам-
монитов в пограничном интервале. На р. Кубань
выше интервала находок Djanaliparkinsonia alani-
ca аммониты в зоне Garantiana не найдены.

Стратиграфическое распространение Garan-
tianinae в верхнем байосе бассейна Кубани пока-
зано на рис. 6; ниже приводится описание нового
вида.

Рис. 3. Djanaliparkinsonia alanica Mitta [M], экз. ПИН, № 5546/374, жилая камера с сохранившимся устьем: а – с вен-
тральной стороны, б – сбоку; Карачаево-Черкесия, Усть-Джегутинский р-н, р. Кубань ниже ст. Красногорская, местона-
хождение 19; верхний байос, зона Garantiana, подзона Alanica; сборы автора, 2022 г. Длина масштабной линейки 10 мм.

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

NEUMAYR, 1875
СЕМЕЙСТВО STEPHANOCERATIDAE NEUMAYR, 1875

ПОДСЕМЕЙСТВО GARANTIANINAE WETZEL, 1937

Род Djanaliparkinsonia Kutuzova, 1975
Djanaliparkinsonia egori Mitta, sp. nov. [M]

Hlawiceras aff. subgaranti: Безносов, Митта, 1993, с. 79,
табл. 8, фиг. 2; 1998, с. 25, табл. 6, фиг. 6.

Paragarantiana sp.: Mitta, 2019, с. 1195, рис. 10.
Н а з в а н и е  в и д а – по имени Е.А. Митта,

нашедшего голотип.
Г о л о т и п – ПИН, № 5546/366; Карачаево-

Черкесия, Зеленчукский р-н, правый берег р. Кя-
фар ниже ст. Исправная (местонахождение 5),
сл. 2; верхняя подсвита джангурской свиты; верх-
ний байос, зона Garantiana, подзона Egori.

О п и с а н и е (рис. 5). Взрослая раковина до-
стигает диаметра 130 мм и более, обороты средней

Рис. 4. Garantiana subgaranti Wetzel [M], раковина с непол-
но сохранившейся жилой камерой, экз. ПИН, № 5546/338
сбоку; Карачаево-Черкесия, Зеленчукский р-н, р. Кяфар
ниже ст. Сторожевая, местонахождение 5(10); верхний
байос, зона Garantiana, подзона Subgaranti; сборы авто-
ра, 2019 г. Длина масштабной линейки 10 мм; звездоч-
кой (*) отмечено начало жилой камеры.

*

Рис. 5. Djanaliparkinsonia egori sp. nov. [M]: а – голотип ПИН, № 5546/366, жилая камера с частью фрагмокона сбоку;
Карачаево-Черкесия, Зеленчукский р-н, р. Кяфар ниже ст. Сторожевая, местонахождение 5(10); верхний байос, зона
Garantiana, подзона Egori; сборы Е.А. Митта, 2022 г.; б, в – неполная раковина с начальной частью жилой камеры, Ап-
релевское отделение ВНИГНИ, экз. 115/1379: б – сбоку, в – с вентральной стороны; Северная Осетия, левобережье
р. Ардон, балка Ход; верхний байос, зона Garantiana; колл. Н.В. Безносова. Длина масштабной линейки 10 мм; звез-
дочкой (*) отмечено начало жилой камеры.

*

*

а

б

в
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толщины, округло-трапециевидного сечения с
наибольшей шириной в умбональной части. Пу-
пок широкий, пупковая стенка крутая, перегиб
закругленный. Жилая камера взрослых раковин
занимает около 0.7 оборота, устье простое.

Скульптура рельефная, субрадиальные пер-
вичные ребра на наружном обороте разделяются
близ середины боковых сторон на две ветви; меж-
ду двураздельными ребрами регулярно наблюда-
ется вставное ребро. Коэффициент ветвления ва-
рьирует от 2.4 до 3.0. На середине вентральной
стороны (к которой ветви подходят супротивно)
ребра на молодых оборотах прерываются, образуя
вентральную борозду. Начиная с диаметра около
90–100 мм, ветви на вентральной стороне соеди-
няются, и борозда в конце взрослой жилой каме-
ры не выражена.

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

С р а в н е н и е. От остальных видов рода хоро-
шо отличается регулярным чередованием двураз-
дельных и вставных ребер с высоким коэффици-
ентом ветвления (от 2.4 и более), и менее грубой
скульптурой на взрослой стадии.

З а м е ч а н и я. В синонимию вида и таблицу
измерений включен аммонит, описанный Безно-

Экз. № Д В Ш Ду В/Д Ш/Д Ду/Д

5546/366, голотип 122 39 35.6 56 0.32 0.3 0.46
5546/013 99.5 30 31 44.5 0.3 0.31 0.45

115/1379 1 – 23 23 – – – –

20 7 8 – 0.35 0.4 –

1 Измерения по: Безносов, Митта (1998, с. 79).

Рис. 6. Схема стратиграфического распространения представителей подсем. Garantianinae в верхнем байосе басс.
р. Кубань.
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совым из джорской свиты в районе Ходского пе-
ревала (Северная Осетия). С учетом того, что этот
экземпляр найден выше находок Strenoceras, Or-
thogarantiana, etc., (зона Niortense) и ниже слоев с
Rarecostites (низы зоны Parkinsoni) (Безносов,
Митта, 1998, с. 8 и рис. 3), можно утверждать, что
он действительно происходит из зоны Garantiana.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Карачаево-Черкесия
(междуречье Кубани и Урупа) и Северная Осетия
(р. Ардон в районе Ходского перевала); верхняя
часть зоны Garantiana (подзона Egori).

М а т е р и а л. 2 экз. из типового местонахож-
дения.

* * *
В полевых работах на обнажениях байоса Ка-

рачаево-Черкесии на протяжении ряда лет при-
нимали участие О. Нагель (O. Nagel, Радеберг,
Германия), Ш. Гребенштайн (S. Gräbenstein, Бо-
дельсхаузен, Германия), В. Пиркль (V. Pirkl, Гер-
линген, Германия), М.П. Шерстюков (Ставро-
поль), Е.А. Митта, В.В. Костылева, Т.Н. Палечек,
И.А. Стародубцева (все – Москва), Л.А. Глинских
(Новосибирск) и многие другие отечественные и
зарубежные друзья и коллеги. Фотографии вы-
полнены С.В. Багировым (ПИН РАН). Автор глу-
боко благодарен всем, кто способствовал подго-
товке этой работы. Выражаю также искреннюю
признательность рецензентам; их замечания и
предложения, несомненно, способствовали улуч-
шению рукописи.
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On the Garantianinae (Ammonoidea: Stephanoceratidae) from the Upper Bajocian
of the Kuban River Basin (Northern Caucasus, Russia)

V. V. Mitta1, 2

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

New finds of ammonites in the Upper Bajocian Garantiana garantiana Zone in the interf luve of the Kuban
and Urup rivers (Karachay-Cherkessia) allow their definitions and the rank of infrazonal subdivisions to be
clarified. Djanaliparkinsonia egori sp. nov. from the upper part of the Garantiana zone is described. The zone
is three subzones (from bottom to top): Alanica, Subgaranti, and Egori; each subzone contains a faunal hori-
zon of the same name. The data on systematic composition and stratigraphic distribution of species of the
subfamily Garanianinae in the Upper Bajocian of the Kuban River basin are summarized, and index-species
of the subzones (and faunal horizons) of the Garantiana Zone are illustrated.

Keywords: Ammonoidea, Stephanoceratidae, Djanaliparkinsonia, Garantiana, Middle Jurassic, Upper Bajo-
cian, biostratigraphy, Northern Caucasus
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ВВЕДЕНИЕ

Весь материал получен от Ю.А. Гатовского из
архипелага Новосибирские о-ва с южной части о-
ва Бельковский, в районе м. Казантип, из точки
2060 (рис. 1). Каменный материал отбирался
М.К. Данукаловой и А.Б. Кузьмичевым, после
специальной обработки в нем был выявлен ком-
плекс конодонтов, на основании которого был
определен возраст отложений как ранний фамен,
конодонтовая зона Palmatolepis crepida. Порода,
из которой были взяты образцы, представлена
темно-серым известняком, мелкозернистым,
грубослоистым, массивным, органогенно-обло-
мочным, криноидным с прослоями брахиоподо-
вого ракушняка (рис. 2). В этом же образце были
встречены конодонты Palmatolepis subperlobata
Branson et Mehl, 1931, Pa. quadrantinosalobata
Sannemann, 1955, Pa. regularis Cooper, 1931, Ancy-
rolepis cruciformis Ziegler, 1959. В одном из образ-
цов (обр. 2060/1), взятом из кровли карбонатной
пачки чекурской свиты, после растворения в
растворе уксусной кислоты были обнаружены
мелкие раковины хитиново-фосфатных брахио-
под отряда Lingulida, семейств Discinidae и
Trematidae.

Discinidae представленны одним экземпляром
Orbiculoidea sp. (рис. 3, 4). Спинная створка пра-
вильных округлых очертаний, с частично обло-
манными краями. Длина и ширина створки око-
ло 1.1 мм (рис. 3, а). Многочисленные грубые ли-
нии роста видны на взрослой части раковины.
Протегулюм и брефическая раковина четко выде-
ляются в рельефе створки. Протегулюм находит-
ся на заднем крае брефической раковины; он
имеет округлые очертания, гладкую, более вы-
пуклую поверхность по сравнению с брефиче-
ской частью створки, отделяется от нее валиком
толщиной 4 мкм (рис. 3, б). Поверхность протегу-
люма тонко гранулированная, размер гранул 0.1–
0.2 мкм (рис. 3, г). На заднем крае протегулюма
имеется выемка овальных очертаний 45 мкм дли-
ной и 25 мкм шириной (рис. 3, в). Она имеет гра-
нулированную структуру, размер гранул 0.2–
0.3 мкм; основание выемки пронизано порами
размерами 0.3–0.4 мкм (рис. 3, д). Брефическая
раковина диаметром 400 мкм, округлая, с пря-
мым задним краем, имеет четкие границы с
взрослой частью створки, расположена почти по-
середине створки, незначительно приближена к
заднему краю (рис. 3, а). Поверхность брефиче-
ской раковины плотная, тонко гранулированная;
местами, где брефическая раковина разрушена,

УДК 564.81:551.734.5(571.568)
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виден слой с прослоем бакулей, который являет-
ся вторичным слоем уже взрослой раковины.
Толщина бакулятного прослоя меняется от 4–5
до 12–13 мкм. Бакули имеют палочковидную
форму или представлены образованиями в виде
трех сросшихся палочек. Длина бакулей 3–4 мкм,
толщина каждой палочки до 1 мкм (рис. 3, ж).
Внутри бакулятного прослоя видны разрознен-
ные участки пластинчатого прослоя, толщина
пластин 0.1–0.2 мкм (рис. 3, е).

Взрослая часть створки орнаментирована ре-
льефными линиями роста толщиной около 5 мкм
и шириной до 7–10 мкм. Линии роста числом 16–
18 наблюдаются в средней части створки впереди
заднего края брефической раковины (рис. 3, в).
Вблизи от брефической части створки имеются от-
дельные случаи раздвоения линий роста (рис. 3, б).
Расстояние между линиями роста меняется от
15 мкм, вблизи от брефической раковины, до
40 мкм на остальной части створки. Есть участки,
где новые линии роста возникают путем вклини-
вания (рис. 3, з; 4, д). Линии роста имеют округ-
лое сечение в поперечнике (рис. 3, е; 4, а, б), тон-

ко гранулированную поверхность; размеры гра-
нул – десятые доли микрона (рис. 4, б). В средней
части взрослой створки между линиями роста ме-
стами обнажается вторичный слой с бакулятны-
ми прослоями и отдельными тонко гранулиро-
ванными участками, размеры гранул 0.1–0.2 мкм
(рис. 4, в). Тонкая радиальная штриховка в виде
слабоволнистых линий имеется на большей части
взрослой раковины (рис. 4, д). При хорошей со-
хранности непрерывная радиальная штриховка
пересекает линии роста и промежутки между ни-
ми, занимая значительную часть поверхности
створки (рис. 4, г). Толщина отдельной линии
штриховки 1 мкм, расстояние между линиями
штриховки 2–2.5 мкм. На той же створке на
участках с плохо сохранившимся первичным сло-
ем микроорнаментация в виде радиальной штри-
ховки сохранилась плохо или отсутствует. Такой
же характер тонкой радиальной микроорнамен-
тации наблюдался у Trematis gen. et sp. indet. (се-
мейство Trematidae) из фаменских отложений
Польши (Balinski, Holmer, 1999). Природа образо-
вания микроорнаментации на раковинах хитино-
во-фосфатных брахиопод рассматривалась О. Ви-

Рис. 1. Схема расположения местонахождения брахиопод в районе м. Казантип, в юго-западной части о-ва Бельков-
ский архипелага Новосибирские о-ва.
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льямсом и Л. Холмером (Williams, Holmer, 1992) и
Вильямсом (Williams, 2003).

Несмотря на характерные признаки наружно-
го строения, рельефные линии роста и специфи-
ческий микроорнамент на створках, не представ-
ляется возможным выделение самостоятельного
вида вследствие недостаточного материала. Три

вида рода Orbiculoidea, в том числе O. magnifica
Mergl, 2001, описаны из девонских отложений
Богемии (Mergl, 2001). Микроструктура ракови-
ны и особенности микрорельефа описаны у
O. magnifica из нижнедевонских отложений, лох-
ковского яруса из Тимано-Печорской впадины
(Смирнова и др., 2019).

Рис. 2. Стратиграфическая колонка нижнефаменских отложений в районе м. Казантип, в юго-западной части о-ва Бель-
ковский архипелага Новосибирские о-ва.
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Рис. 3. Orbiculoidea sp., экз. ПИН, № 5865/1, спинная створка: а – почти целая спинная створка с грубыми линиями
роста, протегулюм и брефическая раковина четкие; б – макушечная часть, четкие границы протегулюма и брефиче-
ской раковины, брефическая раковина четко отделяется от взрослой части створки; в – задний край протегулюма с
неглубокой выемкой; г – тонко гранулированная структура протегулюма; д – микропористая поверхность на выемке
протегулюма; е – вторичный слой взрослой раковины с бакулятным прослоем в местах разрушения брефической ра-
ковины; ж – увеличенный фрагмент предыдущего рисунка с бакулятным прослоем; з – участок поверхности с лини-
ями роста, образованными путем вклинивания; Новосибирские о-ва, юго-западная часть о-ва Бельковский, м. Казан-
тип; верхний девон, нижнефаменский подъярус.
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Рис. 4. Orbiculoidea sp., экз. ПИН, № 5865/1, спинная створка: а – линии роста с округлым сечением; б – тонко грану-
лированная структура линий роста, имеющих округлое сечение; в – бакулятные прослои и отдельные участки тонко
гранулированных структур под плотным первичным слоем по обе стороны от линии роста; г – тонкая радиальная
штриховка на взрослой части створки; д – непрерывная радиальная штриховка пересекает всю поверхность взрослой
раковины с линиями роста; Новосибирские о-ва, юго-западная часть о-ва Бельковский, м. Казантип; верхний девон,
нижнефаменский подъярус.
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Н А Д С Е М Е Й C Т В О DISCINOIDEA GRAY, 1840

СЕМЕЙСТВО TREMATIDAE SCHUCHERT, 1893

Род Schizobolus Ulrich, 1886

Schizobolus polonicus Balinski et Holmer, 1999

Табл. VII, фиг. 1–8 (см. вклейку)

Schizobolus polonicus: Balinski, Holmer, 1999, с. 340,
фиг. 3A–N; 4; 5A–C, E, G.

Г о л о т и п – Ин-т палеобиологии Польской
академии наук, № ZPAL Bp 45/5; Польша, Свен-
токшиские горы, Яблонна; нижний ордовик, тре-
мадок, деритовый известняк.

О п и с а н и е. Спинная створка имеет округ-
лые очертания; длина створки 800 мкм, ширина
720 мкм. Макушечная часть приближена к задне-
му краю, не выступает за его пределы (табл. VII,
фиг. 1). Протегулюм полусферической формы,
имеет диаметр 170 мкм. Поверхность протегулю-
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ма плотная, тонко гранулированная, размеры
гранул составляют десятые доли микрона. Бре-
фическая раковина правильных округлых очерта-
ний диаметром 400 мкм, отделяется от взрослой
части створки валиком шириной 2–3 мкм. На по-
верхности брефической раковины различается
микроорнаментация с тонким сетчатым рисун-
ком, образованным ямками размерами 0.1–
0.2 мкм (табл. VII, фиг. 2–4), впервые описанная
у этого вида А. Балински и Л. Холмером (Balinski,
Holmer, 1999). Сходный характер микроорнамен-
та имеется у современной дисциниды Pelagodis-
cus atlanticus King, 1868.

У взрослой части створки вторичный слой ха-
рактеризуется переслаиванием плотных слоев,
совпадающих с линиями или пластинами роста, и
более рыхлых, заполненных гранулами и сферу-
лами слоев между ними (табл. VII, фиг. 5). Наи-
большее число линий роста находится в средней
части створки; в боковом направлении их коли-
чество уменьшается, ближе к макушке число ли-
ний роста меньше почти в два раза (табл. VII,
фиг. 6). Ширина линий роста увеличивается по
направлению к переднему краю, у макушки она
составляет 2–3 мкм; в середине створки линии
роста замещаются полосами роста. Полосы роста
на небольшом расстоянии от брефической рако-
вины имеют ширину 5–6 мкм. Их поверхность
очень плотная, уплощенная, тонко гранулиро-
ванная; размер гранул – доли микрона. У перед-
него края ширина полос роста достигает 20–
35 мкм (табл. VII, фиг. 7). На этом уровне поверх-
ность пластин роста гранулированная с участка-
ми тонких пластинок. Пространство между лини-
ями роста имеет ширину от 25 мкм в задней поло-
вине створки до нескольких микрон в передней
части створки, оно имеет гранулярную структуру
с участками тонких пластинок (табл. VII, фиг. 8).
Гранулы правильной, округлой формы, имеют
размеры 0.3–0.4 мкм. Пластинки разрозненные,
неправильной формы, толщиной 0.1–0.15 мкм,
размерами 3–5 мкм.

С р а в н е н и е. S. polonicus отличается от дру-
гих видов этого рода наличием короткой и более
широкой треугольной выемки для ножки в сере-
дине заднего края. От Trematidае gen. et sp. nov. in-
det. из того же местонахождения (Balinski, Hol-
mer, 1999) – отсутствием грубых линий роста и
радиально расположенных мелких ребер.

З а м е ч а н и я. Род Schizobolus Ulrich, 1886
был условно отнесен в “Treatise…” (2000) к семей-
ству Trematidae Schuchert, 1893, основным при-
знаком которого является наличие на брефиче-
ской раковине микроорнаментации из ямок. Ос-
нованием для условности отнесения послужило
отсутствие такой микроорнаментации у типового
вида S. concentricus (Vanuxem, 1842). Впервые
микроорнаментация в виде многочисленных

ямок у этого рода была описана Балински и Хол-
мером (Balinski, Holmer, 1999) у S. polonicus из фа-
мена Польши. Была выявлена тонкая, поверх-
ностная скульптура из ямок, частично стертая;
размеры каждой ямки не превышали 0.1–0.2 мкм.
На нашем материале из фамена Новосибирских
о-вов у S. polonicus имеется отчетливая микроор-
наментация на личиночной раковине. Микроор-
наментация из ямок имеет вид очень тонкого
прослоя, она стирается легким прикосновением
и во многом зависит от способа получения мате-
риала. Наличие нескольких экз. S. polonicus, име-
ющих точечную микроорнаментацию, которые
были найдены в различных удаленных местона-
хождениях, может служить аргументом в пользу
отнесения этого рода к семейству Trematidae.

М а т е р и а л. Один экз. из фаменских пород
точки 2060 района м. Казантип, южной части о-ва
Бельковский из архипелага Новосибирские о-ва.

Род Opatrilkiella Mergl, 2001
Opatrilkiella minuta Mergl, 2001

Табл. VIII, фиг. 1–8 (см. вклейку)

Opatrilkiella minuta: Mergl, 2001, с. 47, табл. 23, фиг. 1–8;
табл. 24, фиг. 1–8.

Г о л о т и п – Национальный музей Праги,
№ PCZCU 130 (брюшная створка); № PCZCU 124
(спинная створка); Чешская республика, восточ-
ная стенка карьера Опатрика; девон, эйфель,
формация Придори, верхняя часть Холина.

О п и с а н и е (рис. 5, а, б). Спинная створка
овально-прямоугольных очертаний, с длинным
прямым задним краем. В середине заднего края
имеется неглубокая выемка. Боковые края в пе-
редней половине створки сохранились не полно-
стью (табл. VIII, фиг. 1). Длина створки 1.5 мм,
ширина 1 мм. Наружная поверхность с частично
разрушенным первичным слоем. Протегулюм
прикраевой, невысокий, немного выступающий
за край створки, имеет диаметр 480 мкм. Форма
протегулюма округло-конусовидная, он нечетко
отделен от брефической части створки. Брефиче-
ская раковина имеет правильные округлые очер-
тания, отделена от взрослой раковины валиком
шириной 4 мкм. Диаметр брефической раковины
700 мкм (табл. VIII, фиг. 2). Микроскульптура
протегулюма наблюдается на границе с брефиче-
ской раковиной на небольших участках – это
плотный гранулированный слой, где размеры
гранул составляют десятые доли микрона. Мик-
роорнаментация имеет вид сетки, состоящей из
ямок, расположенных радиальными рядами
(табл. VIII, фиг. 3, 4). Ямки размером 0.1–0.2 мкм.
Под гранулированным слоем протегулюма нахо-
дится бакулятный прослой вторичного слоя
взрослой раковины (табл. VIII, фиг. 5). Длина ба-
кулей 1.0–1.5 мкм, толщина отдельной палочки
0.5 мкм. На брефической раковине микроорна-
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ментация сохранилась удовлетворительно на от-
дельных участках, на границе с протегулюмом
(табл. VIII, фиг. 6). Видна сетка, состоящая из ра-
диальных рядов ямок, каждая ямка размером 0.1–
0.2 мкм. На остальной части брефической рако-
вины микроорнаментация слабо выражена или
не сохранилась. Поверхность брефической рако-
вины, как и на протегулюме, тонко гранулиро-
ванная, с гранулами размерами 0.1–0.2 мкм.
Микроструктура взрослой раковины: характерно
чередование прослоев тонко гранулированных,
гранулированных и прерывистых пластинчатых
(табл. VIII, фиг. 7, 8). Тонко гранулированные
прослои совпадают с линиями роста, их средняя
ширина 3–4 мкм. Ширина гранулированных
прослоев до 15 мкм. На гранулированных просло-
ях хорошо видна микроорнаментация в виде сет-
ки, состоящей из радиальных рядов ямок, ориен-
тированных перпендикулярно линиям роста.
Пластинчатые прослои выходят на поверхность в
виде разрозненных пластин, протягивающихся
параллельно линиям роста. Различаются отдель-
ные пластины длиной до 17–18 мкм и шириной
7–8 мкм. Под пластинчатым прослоем есть до-
вольно рыхлый бакулятный прослой – вторич-
ный слой взрослой раковины, ширина его выхода
до 15 мкм. Бакулятный прослой состоит из бакул;
длина отдельной бакулы составляет 1.0–1.3 мкм,
толщина 0.3 мкм (рис. 5, а, б). Разнообразие орна-
ментации на раковинах хитиново-фосфатных
брахиопод, описанных из фаменских отложений
Новосибирcких о-вов, может быть обусловлено
отличающейся у разных представителей приро-
дой периостракума и характером деятельности
наружной лопасти мантии, продуцирующей пер-
вичный слой раковины (Williams, Holmer, 1992).

С р а в н е н и е. O. minuta Mergl, 2001 отличает-
ся от O. sp. A Mergl, 2001 и O. sp. B Mergl, 2001 вы-

тянутой формой раковины, короткими створка-
ми, узкой псевдоареей.

М а т е р и а л. Два экз. из фаменских пород
точки 2060 района м. Казантип, южной части о-ва
Бельковский из архипелага Новосибирские о-ва.

* * *

Колл. № 5865 хранится в Палеонтологическом
ин-те им. А.А. Борисяка РАН (ПИН РАН).
Структура раковинного вещества изучалась с ис-
пользованием электронного сканирующего мик-
роскопа TESCAN VEGA IIXMU (TESCAN) в
ПИН РАН.
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Рис. 5. Opatrilkiella minuta Mergl, 2001, экз. ПИН, № 5865/2: а – наружная поверхность спинной створки, чередование
плотных и бакулятных прослоев; б – бакулятный прослой; Новосибирские о-ва, м. Казантип, юго-западная часть о-
ва Бельковский; фаменский ярус.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V I I
Фиг. 1–8. Schizobolus polonicus Balinski et Holmer, 1999, экз. ПИН, № 5865/3, спинная створка: 1 – общий вид, створка
правильной округлой формы, протегулюм и брефическая раковина четко выделяются в рельефе, приближены к зад-
ней части створки; 2, 3 – поверхность брефической раковины с тонким сетчатым рисунком; 4 – увеличенный фраг-
мент фиг. 3; 5 – склон створки с переслаиванием плотных и рыхлых слоев; 6 – макушечная часть створки с началом
линий роста; 7 – передний край с широкими линиями роста; 8 – участок поверхности между линиями роста, сферу-
литовый с прослоями тонких пластинок; Новосибирские о-ва, юго-западная часть о-ва Бельковский, м. Казантип;
верхний девон, нижнефаменский подъярус.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V I I I
Фиг. 1–8. Opatrilkiella minuta Mergl, 2001, экз. ПИН, № 5865/2, спинная створка: 1 –наружное строение; 2 – задний
край, протегулюм и брефическая раковина; 3 – протегулум с микроорнаментацией, мелкие ямки расположены парал-
лельными рядами; 4 – протегулум с микроорнаментацией, фрагмент; 5 – протегулюм, под ним участок бакулятного
прослоя вторичного слоя взрослой раковины; 6 – брефическая раковина, сетчатая микроорнаментация на границе с
протегулюмом; 7 – взрослая часть створки, участки с пластинчатой скульптурой (в левом нижнем углу), плотным про-
слоем вторичного слоя и бакулятными прослоями в правом нижнем углу; 8 – поверхность взрослой части створки, че-
редование прослоев тонко гранулированных, гранулированных и прерывистых пластинчатых; Новосибирские о-ва,
м. Казантип, юго-западная часть о-ва Бельковский; верхний девон, фаменский ярус.

Shell Microstructure and Microornamentation of the Three Lingulate Genera
of the Families Discinidae and Trematidae from the Famennian of Novosibirsk Islands

T. N. Smirnova1, Yu. A. Gatovsky1, E. A. Zhegallo2

1Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119991 Russia
2Borissak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

The organophosphatic brachiopod assemblage from the Famennian deposits of Novosibirsk Islands was de-
scribed firstly. There is the new information of shell microstructure of the genus Opatrilkiella. It is supple-
mented information about microornamentation of genera Orbiculoidea and Schizobolus.

Keywords: Discinidae, Trematidae, shell microornamentation, microstructure, Novosibirsk Islands
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Описано два новых вида трилобитов рода Оryctocephalus Walcott, 1886 из амгинского яруса среднего
кембрия Сибирской платформы: O. doliiformis sp. nov. и O. molodoensis sp. nov., найденные в средней
части куонамской свиты в разрезах на реках Молодо и Муна.

Ключевые слова: трилобиты, средний кембрий, куонамская свита, Сибирская платформа
DOI: 10.31857/S0031031X23040062, EDN: OHATSQ

ВВЕДЕНИЕ
Трилобиты рода Oryctocephalus Walcott, 1886

распространены в низах среднего кембрия мно-
гих регионов мира. Их находки отмечены в Се-
верной Америке (Sundberg, McCollum, 2003), в
Гренландии (Blaker, Peel, 1997), на юге Китая
(Yuan et al., 2002 и др.), в Индии (Reed, 1910;
Hughes, 2016), в Северной Корее (Saito, 1934;
Resser, 1938), в Австралии (Shergold, 1969). Всего
описано более 20 видов. Из амгинского яруса
среднего кембрия Сибирской платформы было
описано пять видов: O. reynoldsiformis Lermonto-
va, 1940, O. vicinus N. Tchern., 1962, O. limbatus
N. Tchern., 1962, O. reticulatus (Lermontova, 1940)
и O. granulosus Shabanov et Korovnikov, 2008 (Лер-
монтова, 1940; Чернышева, 1962; Коровников,
Шабанов, 2008). Их многочисленные находки
приурочены, в основном, к средней части куо-
намской свиты, распространенной на востоке
платформы. При изучении коллекций трилоби-
тов из разрезов куонамской свиты с рек Молодо и
Муна были обнаружены представители рода
Oryctocephalus, которые несут морфологические
признаки, отличающие их от известных видов.
Наличие этих признаков позволило описать два
новых вида, O. doliiformis sp. nov. и O. molodoensis
sp. nov. Новые виды уточняют морфологическое
разнообразие значимого для стратиграфии сред-
него кембрия рода Oryctocephalus Walcott, 1886.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Новые виды найдены в коллекциях трилоби-

тов, собранных в разрезах рек Молодо и Муна

(Сибирская платформа) (рис. 1). Их остатки
представлены разрозненными частями панцирей.
По большей части это кранидии, в общей слож-
ности их более трех десятков. В меньшей степени
представлены другие части панциря: пигидии,
гипостомы, подвижные щеки. Хотя находки этих
частей сделаны совместно с кранидиями, их от-
несение к новым видам условно. Дело в том, что
часто с новыми видами в образцах присутствуют
уже известные виды рода Oryctocephalus, такие
как O. vicinus, O. reticulatus и O. granulosus, кото-
рые имеют сходные по морфологическим при-
знакам указанные выше части панциря. Однако,
такие элементы, как гипостомы, кранидии, по-
движные щеки, показанные на табл. IX (см.
вклейку), с долей условности отнесены к новым
видам в силу того, что они располагаются в образ-
цах в непосредственной близости от кранидиев
новых видов.

Коллекция из куонамской свиты на р. Молодо
была собрана автором в ходе международной по-
левой экскурсии в 2008 г. Ранее, в 2005 и 2006 гг.,
в ходе подготовки разреза к международной экс-
курсии, трилобиты из этого разреза были отобра-
ны сотрудником Сибирского научно-исследова-
тельского ин-та геологии, геофизики и мине-
рального сырья (СНИИГГиМС, г. Новосибирск)
Ю.Я. Шабановым. Описание этого разреза и ком-
плексов трилобитов были опубликованы ранее
(Коровников, Шабанов, 2008; Шабанов и др.,
2008). Разрез расположен в среднем течении
р. Молодо (левый приток р. Лены). Автор прово-
дил монографическое изучение этих коллекций.
Экземпляры новых видов были также обнаруже-

УДК 551.732.3(565.2)
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ны в коллекции трилобитов из разреза куонам-
ской свиты на р. Муна (левый приток р. Лена).
Данная коллекция была предоставлена автору для
изучения Ю.Я. Шабановым. Описанная коллек-
ция трилобитов из разреза на р. Молодо хранится
в Центре Коллективного Пользования “Геохрон”
(г. Новосибирск), колл. № 2117. Экземпляры три-
лобитов из разреза на р. Муна хранятся в СНИ-
ИГГиМСе, колл. № 65–1–1а*.

При описании использовалась систематика,
представленная в “Treatise…” (1997). Описание
проведено в соответствии с рекомендациями,
указанными в “Словаре морфологических терми-
нов …” (Чернышева и др., 1982). Изучение трило-
битов проводилось с использованием светового
микроскопа Zeiss Stemi 508. Снимки сделаны с
помощью цифровой камеры Axiocam 105 color
(данное оборудование приобретено Ин-том неф-
тегазовой геологии и геофизики СО РАН (ИНГГ
СО РАН) в рамках Программы обновления при-
борной базы).

СТРАТИГРАФИЧЕСКОЕ ПОЛОЖЕНИЕ 
НОВЫХ ВИДОВ

Описываемые трилобиты найдены в разрезе
куонамской свиты на рр. Молодо и Муна (левые

притоки р. Лена). В разрезе на р. Молодо оба вида
встречены в 32.7 м от подошвы свиты. В публика-
ции Шабанов и др. (2008; пачка 5, слой 17, обр. 31,
32) уровень находок в разрезе представлен крем-
нисто-карбонатно-глинистым темно-серым,
тонкоплитчатым слоем мощностью 0.7–0.8 м.
Богатый и разнообразный комплекс трилобитов
обнаружен в нижней половине слоя. Совместно с
новыми видами здесь встречены Elrathia alexan-
drovi, Kounamkites insientus, Oryctocephalus reticu-
latus, O. vicinus, Peronopsis recta и др. В верхней
части слоя найдены трилобиты Triplagnostus gib-
bus. Эти находки указывают на то, что новые ви-
ды встречены в верхах зоны Kounamkites амгин-
ского яруса среднего кембрия (рис. 2).

В разрезе на р. Муна новые виды найдены в
14.4 м от кровли свиты. Совместно с ними при-
сутствуют Kounamkites sp., Oryctocephalus reticu-
latus, O. reinoldiformis, Peronopsis recta, P. aff. in-
tegra, Paradoxides sp. и др. (Пельман, 1982; верхняя
часть пачки II). Комплекс трилобитов указывает
на зону Kounamkites амгинского яруса среднего
кембрия. По опубликованным данным, мощ-
ность зоны Kounamkites в разрезе на реке Муна
составляет 6.9 м (Пельман, 1982). Находки при-
урочены к средней части этого интервала, при-

Рис. 1. Места расположения находок новых видов трилобитов: 1 – р. Молодо, 2 – р. Муна. Пунктирной линией пока-
зана граница Сибирской платформы.
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Рис. 2. Разрезы и точки отбора трилобитов на реках Молодо и Муна: 1 – известняки, 2 – глинистые известняки, 3 –
темно-серые и черные глинистые известняки, 4 – черные аргиллиты, 5 – кремнистые породы, 6 – уровни находок но-
вых видов трилобитов.
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мерно на уровне 2.5–2.7 м от подошвы зоны
(рис. 2).

Таким образом, можно отметить, что находки
новых видов рода Oryctocephalus в обоих разрезах
приурочены к зоне Kounamkites амгинского яруса
среднего кембрия, причем к ее средней и верхней
частям. Зона Kounamkites в Общей стратиграфи-
ческой шкале (ОСШ) России является второй зо-
ной амгинского яруса среднего кембрия. По мне-
нию автора, подошва этой зоны сопоставляется с
подошвой вулиуанского яруса Международной
стратиграфической шкалы (МСШ) (рис. 2).

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКОЕ ОПИСАНИЕ
К Л А С С TRILOBITA

О Т Р Я Д CORYNEXOCHIDA
СЕМЕЙСТВО ORYCTOCEPHALIDAE BEECHER, 1897

Род Oryctocephalus Walcott, 1886
Oryctocephalus doliiformis Korovnikov, sp. nov.

Табл. IX, фиг. 1–8

Oryctocephalus sp. 2: Коровников, 2018, с. 84, табл. 17,
фиг. 1–5.

Н а з в а н и е  в и д а doliiformis лат. – бочон-
ковидный, из-за формы глабели.

Г о л о т и п – СНИИГГиМС, № 65–1–1а*/4,
кранидий; Сибирская платформа, р. Молодо;
средний кембрий, амгинский ярус, зона Kounam-
kites, куонамская свита (табл. IX, фиг. 4).

О п и с а н и е (рис. 3, а). Передний край трапе-
циевидного кранидия слабо выгнут вперед, зад-
ний – прямой (рис. 3, а). Глабель большая, суб-
цилиндрическая, упирается в валикообразную
переднюю краевую кайму притупленным перед-
ним краем. Глабель субцилиндрическая, расши-
ряющаяся в средней части. Длина глабели около
4 мм, ширина от 2 до 2.5 мм в средней части. На-
блюдаются четыре пары глабелярных борозд в ви-
де слегка вытянутых ямок, последняя пара соеди-
нена трансглабелярной бороздой, передняя в ви-
де округлых мелких ямок. Обособлена глабель
узкими, четкими спинными бороздами, на боках
на уровнях глабелярных ямок наблюдаются не-
большие пережимы, которые иногда проявляют-
ся не у каждой пары ямок.

Уплощенные неподвижные щеки имеют сред-
нюю ширину. Слабо изогнутые глазные крышки
переходят в длинные глазные валики, отделены
от них слабо заметным пережимом. Узкое заты-
лочное кольцо обособлено мелкой узкой заты-
лочной бороздой с углублениями на концах, по-
хожими на глабелярные ямки. Валикообразная
передняя краевая кайма неширокая. Фронталь-
ное поле имеет вид узких, немного выпуклых
площадок, и развито только в переднебоковых
частях кранидия. Короткие передние ветви лице-
вых швов сходятся и плавно загибаются внутрь, а

задние ветви короткие, расходящиеся. Глубокая
задняя краевая борозда довольно широкая. По-
движные щеки узкие, слабо выпуклые. Передняя
краевая кайма в пределах подвижных щек немно-
го расширяется к задней части и переходит в ко-
роткие притупленные шипы, направленные на-
зад. Гипостома овальной формы. Передняя доля
срединной части выпуклая. Задняя доля средин-
ной части имеет вид узкого выпуклого валика.

Пигидий с широким сужающимся назад рахи-
сом. Рахис разделен на четыре сегмента и постак-
сиальную лопасть, которая имеет две продольные
бороздки и раздваивается на конце. Сегменты ра-
хиса обособлены друг от друга глубокими бороз-
дами. Плевральные сегменты пигидия имеют вид
длинных уплощенных шипов, оттянутых назад.
Каждый из четырех плевральных сегментов имеет
глубокую продольную борозду, идущую до сере-
дины длины сегмента.

Р а з м е р ы. Длина кранидия от 5 до 7 мм, ши-
рина от 8 до 9 мм; длина пигидия 6 мм, ширина –
8 мм.

С р а в н е н и е. Наиболее близок по морфоло-
гии к O. reticulatus (Lermontova, 1940) (Лермонто-
ва, 1940, табл. XLII, фиг. 3а, в), отличается менее
оттянутыми назад задними углами неподвижных
щек; формой глабели с расширяющейся средней
частью и четырьмя парами глабелярных ямок
(у O. reticulatus первая пара глабелярных борозд в
виде коротких насечек); более короткими шипи-
ками задних углов кранидия; более короткими
передними лицевыми швами (рис. 3, а).

От O. indicus (Reed, 1910) (Reed, 1910, с. 9, табл. 1,
фиг. 15) описываемый вид отличается формой и
сегментацией глабели. O. doliiformis имеет гла-
бель, расширяющуюся в средней части, и глабе-

Рис. 3. Схематическое изображение кранидиев и пи-
гидиев новых видов трилобитов. Черными линиями и
стрелками показаны морфологические элементы, ко-
торые отличают их от известных близкородственных
видов (см. объяснения в тексте): а – Oryctocephalus dolii-
formis sp. nov., б – O. molodoensis sp. nov.

а б
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лярные борозды в виде округлых ямок; задняя па-
ра ямок соединяется трансглабелярной бороздой.
У O. indicus глабель субцилиндрическая или сла-
бо суживается вперед, две задние трансглабеляр-
ные борозды.

Этими же признаками новый вид отличается
от других близкородственных видов.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Восточная часть Си-
бирской платформы; средний кембрий, амгин-
ский ярус, зона Кounamkites.

М а т е р и а л. 26 кранидиев, семь пигидиев хо-
рошей сохранности с востока Сибирской плат-
формы; средний кембрий, амгинский ярус, зона
Kounamkites (верхи), куонамская свита: р. Моло-
до, пачка 5, слой 17, обр. 31, 32; р. Муна, пачка 2,
обр. 65–1–1а*.

Oryctocephalus molodoensis Korovnikov, sp. nov.

Табл. IX, фиг. 9–15

Oryctocephalus sp. 1: Коровников, 2018, с. 84, табл. 17,
фиг. 6–9.

Н а з в а н и е  в и д а – по местонахождению на
р. Молодо.

Г о л о т и п – СНИИГГиМС, № 65–1–1а*/6,
кранидий; Сибирская платформа, р. Молодо;
средний кембрий, амгинский ярус, зона Kounam-
kites, куонамская свита (табл. IX, фиг. 11).

О п и с а н и е (рис. 3, б). Кранидий трапецие-
видных очертаний, с выгнутым вперед передним
краем и прямым задним (рис. 3, б). Большая гла-
бель с субцилиндрическими очертаниями расши-
ряется вперед и передним концом упирается в
плоскую переднюю краевую кайму; некоторые
экземпляры имеют небольшую вогнутость на пе-
реднем конце, а также пережим у нижнего конца
глабели в районе последней пары глабелярных
ямок. Длина глабели около 5 мм, ширина в сред-
ней части от 2 до 2.5 мм. Обособляется четкими,
узкими спинными бороздами. Имеются четыре
пары глабелярных борозд, первая из них в виде
узких, глубоких бороздок, расположенных в рай-
оне окончаний глазных валиков. Остальные три
пары имеют вид округлых ямок, последняя из них
соединена трансглабелярной бороздой. Плоские
неподвижные щеки средней ширины. Слабоизо-
гнутые глазные крышки сливаются с узкими глаз-
ными валиками. Выгнутая вперед передняя крае-
вая кайма имеет вид довольно широкого упло-
щенного валика. Узкое затылочное кольцо с
маленьким срединным бугорком и обособлено
мелкой и узкой затылочной бороздой. Задняя
краевая кайма имеет резко отогнутые назад не-
большие короткие шипы на внешних концах. Пе-
редние ветви лицевых швов короткие, вертикаль-
ные, загибаются внутрь в пределах передней кра-
евой каймы. Задние лицевые швы короткие,
расходящиеся. Подвижные щеки узкие, слабовы-
пуклые. Передняя краевая кайма в пределах по-

движных щек в виде валика, расширяется к зад-
ней части и переходит в острый щечный шип. Ги-
постома почти округлой формы. Передняя доля
срединной части выпуклая, немного суживается
назад. Задняя доля срединной части имеет вид уз-
кого выпуклого валика, охватывающего перед-
нюю долю до ее середины.

Пигидий широкий. Рахис суживается к задне-
му концу, состоит из четырех сегментов и широ-
кой, особенно в средней части, постаксиальной
лопасти, которая раздваивается и имеет оконча-
ния в виде острых округлых шипов. Сегменты ра-
хиса обособлены мелкими прямыми бороздами.
Плевральные части разделены на четыре сегмен-
та. Каждый из них имеет широкую срединную бо-
розду, протягивающуюся почти до конца сегмен-
та. Оканчиваются сегменты длинными, округлы-
ми, острыми шипами, оттянутыми назад.

Р а з м е р ы. Длина кранидия 6–7 мм, ширина
6–7 мм; длина пигидия 5 мм, ширина – 8 мм.

С р а в н е н и е. Описываемый вид наиболее
близок к O. reynoldsiformis (Lermontova, 1940), но
отличается менее широкими неподвижными ще-
ками. Также глабель описываемого вида в сред-
ней части относительно более широкая. Первая
пара глабелярных борозд у нового вида более чет-
кая и глубокая. Кроме этого, у описываемого вида
присутствуют короткие острые шипы на внешних
концах задней краевой каймы, передние ветви
лицевых швов более полого загибаются внутрь
(рис. 3, б).

От O. indicus (Reed, 1910) (Reed, 1910, с. 9, табл. 1,
фиг. 15) описываемый вид отличается формой и
сегментацией глабели. У O. indicus глабель субци-
линдрическая или слабо суживается вперед, две
задние трансглабелярные борозды. У O. molo-
doensis sp. nov. глабель слабо расширяется вперед,
имеет одну заднюю трансглабелярную борозду.

Этими же признаками O. molodoensis sp. nov.
отличается от других близкородственных видов.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Восточная часть Си-
бирской платформы; средний кембрий, амгин-
ский ярус, зона Kounamkites.

М а т е р и а л. 10 кранидиев и три пигидия хо-
рошей сохранности с востока Сибирской плат-
формы; средний кембрий, амгинский ярус, зона
Kounamkites (верхи), куонамская свита: р. Моло-
до, пачка 5, слой 17, обр. 31, 32; р. Муна, пачка 2,
обр. 65–1–1а*.

Работа выполнена в рамках госзадания РАН по
Фундаментальным научным исследованиям,
проект FW ZZ-2022-0003. Автор благодарит
Е.Б. Наймарк (ПИН РАН) и И.Я. Гогина (ВСЕГЕИ)
за полезные замечания и рекомендации, которые
позволили улучшить текст статьи.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I X
Фиг. 1–8. Oryctocephalus doliiformis sp. nov.: 1, 2, 4, 5 – экз. СНИИГГиМС, №№ 65–1–1а*/1, 2, 4 (голотип), 5, крани-
дии; 3 – экз. СНИИГГиМС, № 65–1–1а*/3, пигидий; р. Муна; средний кембрий, зона Kounamkites, куонамская сви-
та, обр. 65–1–1*; 6 – экз. Геохрон, № 2117/1, кранидий и гипостома; 7, 8 – экз. Геохрон, №№ 2117/ 2, 3, кранидии;
р. Молодо; средний кембрий, зона Kounamkites, куонамская свита, обр. 31.
Фиг. 9–15. Oryctocephalus molodoensis sp. nov.: 9 – экз. Геохрон, № 2117/4, кранидий; 10 – экз. Геохрон, № 2117/5, кра-
нидий, гипостома, подвижная щека; р. Молодо; средний кембрий, зона Kounamkites, куонамская свита, обр. 32; 11 (го-
лотип), 12 – экз. СНИИГГиМС, №№ 65–1–1а*/6, 7, кранидии; 13 – экз. СНИИГГиМС, № 65–1–1а*/8, подвижная
щека; 14 – экз. СНИИГГиМС, № 65–1–1а*/9, пигидий; р. Муна; средний кембрий, зона Kounamkites, куонамская
свита, обр. 65–1–1*; 15 – экз. Геохрон, № 2117/6, пигидий; р. Молодо; средний кембрий, зона Kounamkites, куонам-
ская свита, обр. 31.

New Species of the Genus Oryctocephalus Walcott from the Middle Cambrian
of the Siberian Platform

I. V. Korovnikov1, 2

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

2Novosibirsk State University, Novosibirsk, 630090 Russia

Two new species of trilobites of the Oryctocephalus Walcott, 1886 from the Amgan Stage of the Middle Cam-
brian of the Siberian Platform were described: Oryctocephalus doliformis sp. nov. and O. molodoensis sp. nov.
wich were found in the middle part of the Kuonamka Formation in the Molodo and Muna Rivers sections.

Keywords: trilobites, Middle Cambrian, Kuonamka Formation, Siberian platform
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К настоящему времени триасовые веснянки описаны как из Южного (Австралия, Аргентина, Юж-
ная Африка), так и Северного (Украина, Казахстан, Киргизия, Китай) полушария. Раннетриасовые
веснянки не найдены, а из среднего и позднего триаса известно 28 видов 16 родов из шести се-
мейств. Описан новый род и вид Triassonemoura ficteramosa gen. et sp. nov. семейства Perlariopseidae
из местонахождения Джайлоучо в Киргизии, отложения мадыгенской свиты которого датируются
средним–верхним триасом.

Ключевые слова: Insecta, Plecoptera, средний–верхний триас, новый таксон
DOI: 10.31857/S0031031X23040128, EDN: OHQOZO

Несмотря на то, что триасовый период являет-
ся ключевым для насекомых вообще и для весня-
нок в частности, до сих пор число изученных три-
асовых местонахождений значительно меньше,
чем пермских, юрских или меловых.

В раннем триасе веснянки неизвестны, все на-
ходки приходятся на средний и поздний триас.
Насчитывается всего восемь местонахождений, в
которых разнообразие веснянок низко, посколь-
ку почти везде они встречаются в единичных эк-
земплярах. Исключение составляет местонахож-
дение Джайлоучо, откуда описано 14 видов, в т.ч.
новый вид, описываемый в этой статье. Триасо-
вые веснянки представлены фрагментами нимф и
имаго, но зачастую плохой сохранности, что объ-
ясняется особенностями обитания и захоронения
веснянок. Большая часть веснянок обитала в те-
кучих водоемах, и к месту захоронения они были
доставлены водными потоками в составе аллох-
тонного комплекса; в результате транспортиров-
ки тела разрушались, часто утрачивались конеч-
ности. Количественно остатки имаго, представ-
ленные чаще всего изолированными крыльями,
значительно преобладают над остатками нимф.

Триасовые веснянки, известные к настоящему
времени, принадлежат 28 видам из 16 родов ше-
сти семейств. Только два семейства веснянок, Eu-
xenoperlidae Riek, 1976 и Eustheniidae Tillyard,
1921, преодолевают пермо-триасовую границу.
Семейства Platyperlidae Sinitshenkova, 1982 и Per-

lariopseidae Sinitshenkova, 1985 впервые в палеон-
тологической летописи появляются в триасе и
процветают в юре. Единственное семейство вес-
нянок, дожившее доныне, Eustheniidae, представ-
лено в триасе только одним видом Mesonotoperla
sinuata Riek, 1954 (Riek, 1954), тогда как из перм-
ских отложений описан один род (Stenoperlidium
Tillyard, 1935) из Австралии (Tillyard, 1935) и че-
тыре вида рода Boreoperlidium Sinitshenkova, 2013
из европейской части России (Sinitshenkova, 2013,
2018). M. sinuata описана по крыльям из средне-
триасового местонахождения Бруквэйл (Песча-
ник Хоксбери недалеко от Сиднея, Новый Юж-
ный Уэльс, Австралия). Других надежно опреде-
ленных современных семейств в триасе не
обнаружено, но предполагается, что некоторые
из них возникли именно в это время (Letsch et al.,
2021).

Euxenoperlidae встречаются в перми Южной
Африки и в триасе Южной Африки, Аргентины и
Австралии. B перми Южной Африки в отложени-
ях серии Бофорт в местонахождении Муи Ривер
известно два рода: монотипный род Euxenoperlel-
la Riek, 1976 и три вида Euxenoperla Riek, 1973, ко-
торый найден и в триасе. Из верхнетриасовой
формации Молтено местонахождения Бердс Ри-
вер в Южной Африке по фрагменту переднего
крыла описана Euxenoperla clara Riek, 1976 (Riek,
1976). Интересно отметить, что пермские виды
описаны по многочисленным экземплярам, а
триасовый вид – по одному остатку. Вероятно, в

УДК 565:735.761.2/3(575.2)
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триасе палеозойские группы вытеснялись и заме-
нялись новыми. Другой род, Gondwanoperlidium
Pinto et Purper, 1978, известен только из триаса
Южной Америки и Австралии; все виды описаны
по единичным экземплярам фрагментов перед-
них крыльев. В среднем–верхнем триасе (верх-
ний ладин–нижний карний) формации Потрери-
льос (бассейна Качеута в провинции Мендоса,
Аргентина) найдено два вида: G. argentinarum
Pinto et Purper, 1978 и G. mendozense Pinto et Purp-
er, 1978, к этому же роду отнесен G. triassicum
(Riek, 1956) из триасовых отложений серии Ип-
свич (Денмарк Хилл, Квинсленд, Австралия)
(Riek, 1956; Pinto, Purper, 1978).

Своеобразное монотипное семейство Platyper-
lidae известно только по нимфам, расширенные
бедра и голени которых не имеют аналогов среди
современных веснянок (Синиченкова, 1982). Ве-
роятно, это семейство возникает в триасе. По
единственному остатку нимфы хорошей сохран-
ности описана Platyperla marquati Gallego et Sinit-
shenkova, 2011 из формации Потрерильос в Арген-
тине (Gallego et al., 2011). Это самая древняя на-
ходка семейства и единственная в Южном
полушарии. Девять других видов Platyperla Br.,
Redt. et Ganglb., 1889 широко распространены в
юре Сибири, Монголии и Китая. В местонахож-
дениях, где они найдены, реконструируются не
имеющие аналогов среди современных мелко-
водные гипотрофные старичные озера (Sinichen-
kova, Zherikhin, 1996).

В Северном полушарии по нимфам триасовые
веснянки описаны из Украины, Восточного Ка-
захстана, Киргизии и Китая. Из протопивской
свиты (верхний карний–нижний норий) в место-
нахождении Гаражовка на востоке Украины
(Харьковская область, Изюмский район, правый
берег р. Берека, притока р. Северский Донец, 3 км
севернее дер. Великая Камышеваха) описаны Si-
berioperla angulata Sinitshenkova, 1987 из семейства
Siberioperlidae Sinitshenkova, 1983 и перломорф-
ная Berekia neglecta Sinitshenkova, 1987 неясного
семейственного положения. Другой вид нимф си-
бериоперлид, S. ovalis Sinitshenkova, 1987, описан
из верхнетриасовой тологойской свиты местона-
хождения Кендерлык, которое находится в Во-
сточно-Казахстанской области Казахстана
(хр. Саул, южный склон хребта Сайкан, долина р.
Акколка). Отсюда же описана перломорфная вес-
нянка Trianguliperla aequalis Sinitshenkova, 1987
(Синиченкова, 1987).

Только два монотипных рода веснянок извест-
ны по нимфам из Китая. Их находки приурочены
к верхнетриасовым отложениям на западе и юге
страны. Capitiperla tonicopoda Lin, 1992 описана в
составе токсунской фауны из свиты Хуаншаньцзе
в Токсуне (Турфан, Синьцзян, бассейн Турфан-

Хами) (Lin, 1992). Второй вид, Triassoperla yong-
renensis Lin, 1977, происходит из верхнего триаса
в Фуюане, Юньнань (Lin, 1977; Zhang et al., 2021).

Знаменитое и богатое триасовое местонахож-
дение Мадыген находится в отрогах Туркестан-
ского хребта в окрестностях селения Мадыген
(25 км к западу от пос. Шураб) в Лейлекском р-не
Баткенской обл. Киргизии. Флора и фауна, в т.ч.
очень разнообразные и многочисленные насеко-
мые, найдены здесь в мадыгенской свите (ладин–
карний), которая в окрестностях Мадыгена обна-
жается на нескольких площадях, а именно, север-
ной, юго-западной и восточной. Наиболее богато
насекомыми обнажение Джайлоучо на северной
площади. Подробное описание местонахождения
и характеристика его энтомофауны приведены в
ряде работ (Щербаков, 2008; Shcherbakov, 2008;
Voigt et al., 2017; Сукачева, Синиченкова, 2023).

Из Джайлоучо ранее были описаны по изоли-
рованным передним крыльям 13 видов веснянок
родов Dicronemoura Sinitshenkova, 1985, Fritaniop-
sis Sinitshenkova, 1987, Tritaniella Sinitshenkova,
1987, Cristonemoura Sinitshenkova, 1987 и Ramone-
moura Sinitshenkova, 1987 в составе семейства Per-
lariopseidae (Синиченкова, 1987). В новых кол-
лекциях из Джайлоучо, собранных палеоэнтомо-
логическими отрядами Палеонтологического ин-
та им. А.А. Борисяка РАН (ПИН РАН) в 2006,
2007 и 2009 гг., удалось определить по крыльям
ранее описанные виды D. dira Sinitshenkova, 1987
(экз. ПИН, №№ 5330/121, 122), D. acaulis Sinit-
shenkova, 1987 (экз. ПИН, № 5330/133), T. synneu-
ra Sinitshenkova, 1987 (экз. ПИН, №№ 5330/128,
131) и F. brevicaulis Sinitshenkova, 1987 (экз. ПИН,
№ 5330/130). Необычное жилкование крыла на
образце ПИН, № 5330/124 позволило выделить
новый род и вид Triassonemoura ficteramosa sp. nov.,
описание которого приводится ниже.

На юго-западной площади местонахождения
Мадыген в слоях с казахартрами, которые, несо-
мненно, относятся к мадыгенской свите, найден
один остаток нимфы, причисленный к виду Sibe-
rioperla ovalis (паратип ПИН, № 2083/206),
остальная типовая серия которого происходит из
триаса местонахождения Кендерлык в Восточном
Казахстане. По нескольким нимфам с восточной
площади Мадыгена был описан вид Mesoleuctra
brachypoda Sinitshenkova, 1987. Эти виды относят-
ся к семействам Siberioperlidae и Mesoleuctridae,
которые процветали в юрское время. На восточ-
ной площади Мадыгена (Саук-Таньга) ископае-
мые насекомые происходят в основном из выше-
лежащих юрских свит. Нимфы M. brachypoda бы-
ли собраны в слоях с Conchostraca, датируемых
юрой по палеоботаническим данным (для пара-
типа ПИН, № 2087/26 это известно точно, для де-
вяти нимф из старых сборов (№№ 2031/22–30),
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захоронившихся совместно на одном куске поро-
ды, это весьма вероятно), потому последний вид
вместе с некоторыми другими таксонами водных
насекомых был исключен из списка фауны мады-
генской свиты (Shcherbakov, 2008).

На пермо-триасовой границе произошли наи-
более важные события в ранней динамике разно-
образия веснянок, соответствующие общему со-
бытию массового вымирания, которое сильно по-
влияло на Plecoptera (Jouault et al., 2022). После
вымирания многих палеозойских групп веснянок
к концу пермского периода восстановление отря-
да в триасе шло медленно. В раннем триасе на-
ходки веснянок пока неизвестны, и в целом
остатков насекомых в отложениях этого времени
очень мало. В средне- и верхнетриасовых отложе-
ниях по всему миру значительно меньше находок
веснянок, чем в пермских местонахождениях.
Триасовые виды часто представлены единичны-
ми находками, тогда как в перми чаще известны
серии экземпляров для разных видов. Не исклю-
чено, что в триасе веснянки были менее многочис-
ленными, чем в перми. Несмотря на разрозненные
данные по триасу, который остается наименее изу-
ченным периодом, и учитывая неполноту палеон-
тологической летописи такой реофильной группы
как веснянки, все же удается заметить некоторые
закономерности в развитии отряда.

Отчетливо видно, что триасовая фауна весня-
нок носит переходный характер от пермской к
мезозойской. Как в перми, так и в триасе, по-ви-
димому, сохранялась однородная фауна веснянок
по всему миру. О сходстве пермских веснянок
Южного и Северного полушария могут свиде-
тельствовать находки в средней и верхней перми
европейской части России представителей се-
мейства Eustheniidae: по два вида Boreoperlidium
найдены в местонахождениях Исады и Костоваты
(Sinitshenkova, 2013, 2018). Stenoperlidium Tillyard,
1935 из этого семейства описан из верхней перми
Австралии (Tillyard, 1935). Для триаса свидетель-
ством однородности фауны можно считать на-
ходку Platyperla в среднем–верхнем триасе Арген-
тины. Хотя в триасе Северного полушария плати-
перлиды не найдены, можно предположить, что
они здесь существовали, поскольку многие виды
Platyperla найдены в юре Лавразии.

Известные данные позволяют предположить,
что смена пермской фауны веснянок на триасо-
вую проходила более плавно в Южном полушарии
и более резко в Северном. Оба семейства, которые
преодолели пермо-триасовую границу, Euxenoper-
lidae и Eustheniidae, относящиеся к Gripopterygo-
morpha, найдены в Южном полушарии. Грипо-
птеригоморфные доминируют здесь и в совре-
менной фауне. В Северном полушарии не
известно ни одного семейства, которому удалось
преодолеть пермо-триасовую границу. К концу

палеозоя здесь вымирают пермские семейства
(Tshekardoperlidae, Perlopseidae, Palaeoperlidae,
Palaeonemouridae), а в триасе появляются типич-
но мезозойские группы (Perlariopseidae, Platyperl-
idae, Siberioperlidae). Потомком грипоптериго-
морфных в Северном полушарии можно считать
вымершее семейство Siberioperlidae, возникшее в
триасе и дожившее до начала мела. C распадом
Пангеи в конце триаса связана дальнейшая ди-
версификация отряда (Letsch et al., 2021).

В триасе преобладают немуриновые, тогда как
перлиновые представлены в основном нимфами
неясной семейственной принадлежности (кроме
Platyperla). В это время у немуриновых возникают
тенденции олигомеризации жилкования кры-
льев, которые приводят к современным формам
веснянок. Судя по жилкованию крыльев, перм-
ские Palaeonemouridae дали начало триасовым
Perlariopseidae (Синиченкова, 1987). При перехо-
де от пермских Palaeonemouridae к триасовым
Perlariopseidae происходит сокращение числа по-
перечных жилок и перестройка систем RS и CuA.
У триасовых представителей Perlariopseidae от-
сутствуют поперечные жилки в костальном поле,
уменьшается число ветвей RS и CuA. Уже трех-
ветвистый RS встречается реже (Cristonemoura,
Ramonemoura), чем двуветвистый (Dicronemoura,
Tritaniella, Fritaniopsis), а CuA чаще сохраняется
трехветвистой (Tritaniella, Fritaniopsis, Ramone-
moura) и даже многоветвистой (Cristonemoura),
но встречаются виды с двуветвистой CuA (Di-
cronemoura). Дальнейшая олигомеризация жил-
кования приводит к двуветвистой (Dicronemoura)
или простой CuA (Karanemoura) у юрских весня-
нок. Описываемый в статье новый род Triassone-
moura gen. nov. сочетает как продвинутые черты
жилкования (двуветвистый RS), так и примитив-
ные (дополнительная ветвь на SC и деление пе-
редней ветви CuA).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Изученный материал и голотип нового рода и
вида Triassinemoura ficteramosa gen. et sp. nov. про-
исходит из триасового местонахождения Джай-
лоучо и хранится в коллекции ПИН РАН в лабо-
ратории артропод. Образцы были изучены сухи-
ми с использованием Leica M165C с цифровой
камерой DFC-420. Рисунок сделан с использова-
нием Corel Draw X8 software.

Автор искренне благодарен профессору
А.П. Расницыну за важные замечания по рукопи-
си, а также А.С. Башкуеву и Д.Е. Щербакову за
ценные сведения о местонахождениях Джайлоу-
чо и Мадыген. Работа поддержана грантом РНФ,
проект № 21-14-00284, и выполнена на базе ПИН
РАН.
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СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ

О Т Р Я Д PLECOPTERA
СЕМЕЙСТВО PERLARIOPSEIDAE SINITSHENKOVA, 1985

Род Triassonemoura Sinitshenkova, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а от триасового периода и
рода Nemoura.

Т и п о в о й  в и д – T. ficteramosa sp. nov. из
триаса Киргизии.

Д и а г н о з. Веснянки средних размеров. На
передних крыльях SC длинная, от нее отходит
вперед дополнительная ветвь. RS длинный, отхо-
дит от R недалеко от основания крыла, двуветви-
стый с очень коротким стебельком. Поперечная
r–rs отходит от R почти на уровне вершины SC. M
делится почти на середине крыла, CuA трехветви-
стая, при этом делится ее передняя ветвь.

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

Рис. 1. Triassonemoura ficteramosa sp. nov., переднее крыло, голотип ПИН, № 5330/124; местонахождение Джайлоучо,
Киргизия, Ошская обл., Баткенский р-н; средний–верхний триас, ладин–карний, мадыгенская свита: а – фотогра-
фия целого крыла; б – фрагмент переднего крыла с SC; в – фрагмент переднего крыла с M и CuA; г – рисунок перед-
него крыла. Длина масштабной линейки (а, г) – 2 мм, (б, в) – 0.5 мм.

а

б в

г
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С р а в н е н и е. Новый род Triassonemoura gen.
nov. резко отличается от известных родов Perlar-
iopseidae наличием дополнительной ветви на SC
и делением передней ветви CuA. У других родов
семейства с двуветвистым RS и трехветвистой
CuA (Fritaniopsis, Tritaniella, Mesotaeniopteryx) пе-
редняя ветвь CuA простая, делится ее задняя
ветвь.

Triassonemoura ficteramosa Sinitshenkova, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а – ficte ramosa лат. – при-
чудливо ветвящаяся.

Г о л о т и п – ПИН, № 5330/124, прямой и об-
ратный отпечатки почти целого переднего крыла;
Киргизия, Ошская обл., Баткенский р-н, место-
нахождение Джайлоучо; средний–верхний триас,
ладин–карний, мадыгенская свита.

О п и с а н и е (рис. 1). На переднем крыле SC
длинная, впадает в R в вершинной трети крыла;
c‒sc короткая косая, отходит от SC значительно
базальнее ее вершины. Дополнительные попе-
речные в костальном поле отсутствуют. Четкая
дополнительная плавно изогнутая ветвь отходит
от SC вперед и впадает в R значительно дисталь-
нее вершины SC. RS длинный, отходит от R неда-
леко от основания крыла, делится на две ветви,
стебелек RS очень короткий. Поперечная r–rs от-
ходит от R на уровне вершины SC. M делится по-
чти на середине крыла, rs–m отходит от RS на
уровне c–sc и впадает в MA заметно дистальнее ее
основания, m–cu отходит от MP недалеко от ее
основания и впадает в CuA заметно дистальнее ее
развилка. CuA трехветвистая, ее передняя ветвь
делится недалеко от своего основания, CuP длин-
ная, в медиальном поле не менее четырех попе-
речных, в кубитальном – не менее пяти. Основа-
ние крыла с анальными жилками не сохранилось.

Р а з м е р ы  в  м м: длина переднего крыла
10.2, наибольшая ширина около 3.4.

М а т е р и а л. Голотип.
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A Review of the Triassic Stoneflies (Insecta: Perlida = Plecoptera)
with a Description of a New Genus and Species of the Family Perlariopseidae

from the Dzhayloucho Locality, Kyrgyzstan
N. D. Sinichenkova

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

To date, the Triassic stoneflies have been described from both the Southern (Australia, Argentina, South Af-
rica) and Northern (Ukraine, Kazakhstan, Kyrgyzstan, China) hemispheres. Early Triassic stoneflies have
not been found yet, and 28 species of 16 genera from six families are known from the Middle and Late Trias-
sic. A new genus and species Triassonemoura ficteramosa gen. et sp. nov. of Perlariopseidae is described from
the Dzhayloucho locality in Kyrgyzstan (Madygen Formation, Middle–Upper Triassic).

Keywords: Insecta, stoneflies, Plecoptera, Middle–Upper Triassic, new taxon
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Рассмотрен состав семейства Permosialidae (Insecta: Palaeomanteida) из верхней перми Монголии и
Казахстана и триаса Киргизии. Из учапиньского местонахождения Бор-Тологой в Южно-Гобий-
ском аймаке Монголии описаны Permosialis postuma sp. nov. и P. virgata sp. nov. и переописаны
P. mongolica (Storozhenko, 1992) comb. nov. (=Tologoptera mongolica Storozhenko, 1992) и Palaeoman-
topsis nana (Storozhenko, 1992) comb. nov. (=Tologoptera nana Storozhenko, 1992). Из чансиньского ме-
стонахождения Караунгир в Восточно-Казахстанской области Казахстана переописан Permosialis
frivolus (Storozhenko, 1991). Из среднего или верхнего триаса (ладинский–карнийский ярус, мады-
генская свита) переописан P. triassicus Novokshonov et Zhuzhgova, 2004. Установлена новая синони-
мия: Permosialis asiatica Martynova, 1958 =P. sibirica Martynova, 1958, syn. nov.

Ключевые слова: ископаемые насекомые, цанхинская свита, майчатская свита, акколканская свита,
мадыгенская свита
DOI: 10.31857/S0031031X23040098, EDN: OHFZBQ

Местонахождение Бор-Тологой находится в
Южно-Гобийском аймаке Монголии и относится
к цанхинской свите учапиньского (по
http://www.fossilworks.org/) яруса верхней перми
(“?северодвинский”: Щербаков, 2008). Первые
палеомантеиды из Бор-Тологоя были описаны
как два новых вида нового рода (Tologoptera mon-
golica Storozhenko, 1992, T. nana Storozhenko, 1992)
в составе нового семейства Tologopteridae, отне-
сенного к отряду Grylloblattida (Стороженко,
1992). Впоследствии это семейство было сведено
в синонимы к Permosialidae отряда Palaeomanteida
(Storozhenko, Novokshonov, 1999). Настоящая реви-
зия показывает присутствие в Бор-Тологое двух ро-
дов и четырех видов пермосиалид – Permosialis
mongolica (Storozhenko, 1992), P. postumus sp. nov.,
P. virgatus sp. nov. и Palaeomantopsis nana (Storozhen-
ko, 1992). Permosialidae составляют в Бор-Тологое
около 5% остатков, что делает фауну пермосиалид
этого местонахождения самой богатой и разнооб-
разной из всех позднепермских, при том, что из-за
недостаточной сохранности большую часть матери-
ала Permosialidae отсюда (32 экз. из 51) не удается
определить точнее, чем до семейства.

Материал из Казахстана происходит из Во-
сточно-Казахстанской обл., хребет Саур, правый
берег р. Караунгир у устья ручьев Майчат и Ак-
Колка; верхняя пермь, чансиньский/вятский

ярус, майчатская и акколканская свиты. Здесь со-
брано около 550 остатков насекомых (Aristov
et al., 2013, c. 796), из которых 30 (5.5%) отнесены
к Permosialidae. Большая часть последних – это
небольшие фрагменты крыльев, поэтому, как и в
Бор-Тологое, более или менее уверенно опреде-
лимых остатков меньшинство. На этом материале
С.Ю. Стороженко (1991) в отряде Grylloblattida
был описан Sarbalopterodes frivolus Storozhenko,
1991; позже род был перенесен в Permosialidae
(Storozhenko, Novokshonov, 1999), а вид отнесен к
роду Permosialis (Rasnitsyn, Aristov, 2013). Таким
образом, и фауна Караунгира оказывается не-
обычно богатой пермосиалидами, хотя и мало-
разнообразными (один идентифицированный
вид). В других верхнепермских местонахождени-
ях пермосиалиды малочисленны. Они описаны
из северодвинских (учапиньских) Исад в России и
из чансиньского Бельмонта в Австралии. В Исадах
Permosialidae представлены единственным видом
Epimastax mutovinensis Rasnitsyn et Aristov, 2013 (Ras-
nitsyn, Aristov, 2013), a в Бельмонте – единственным
видом Permosialis belmontensis Riek, 1968 (Riek,
1968). В этих двух местонахождениях пермосиалиды
составляют менее одного процента остатков насе-
комых. Причины сходства фаун Бор-Тологоя и Ка-
раунгира и их отличий от других позднепермских
фаун требуют специального анализа.

Д. С. Аристов

УДК 565.7:551.736.3(517)
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Местонахождение Джяйлоучо расположено в
урочище Джяйлоучо в Баткенском р-не Ошской
обл. Кыргызстана. Его насекомоносные отложе-
ния относятся к мадыгенской свите, датируемой
ладинским или карнийским ярусом среднего или
позднего триаса, соответственно (Shcherbakov,
2008; Voigt et al., 2017). Здесь собрано около
25 тыс. остатков насекомых (Voigt et al., 2017), из
которых только четыре определены как Permo-
sialidae. Это единственное триасовое местона-
хождение, где найдены Permosialidae.

Описанный в данной работе материал хранит-
ся в Палеонтологическом ин-те им. А.А. Борися-
ка РАН (ПИН РАН). Авторы признательны
А.Г. Пономаренко (ПИН РАН) и С.Ю. Сторо-
женко (ФНЦ Биоразнообразия ДВО РАН) за за-
мечания по рукописи. Работа поддержана гран-
том РНФ № 21-14-00284.

О Т Р Я Д PALAEOMANTEIDA
СЕМЕЙСТВО PERMOSIALIDAE BOLTON, 1925

Род Permosialis Martynov, 1928
Permosialis mongolica (Storozhenko, 1992)

Табл. X, фиг. 1–4 (см. вклейку)

Tologoptera mongolica: Стороженко, 1992, с. 126,
рис. 4, а–д; табл. XXXII, фиг. 2; Storozhenko, Novokshonov,
1999, c. 4, рис. 2.

Permosialis mongolica: Rasnitsyn, Aristov, 2013, с. 691.
Г о л о т и п – ПИН, № 4305/286, прямой и об-

ратный отпечатки неполного переднего крыла;
Монголия, Южно-Гобийский аймак, 16 км ЮВ
сомона Цогт-Цеций, урочище Бор-Тологой в
20 км ВСВ от карьера Табун-Тологой, местона-
хождение Бор-Тологой; верхняя пермь, учапинь-
ский ярус, цанхинская свита.

О п и с а н и е (рис. 1, а–г). Окраска на боль-
шинстве остатков отсутствует, изредка заметны
широкие поперечные полосы через все крыло
(до пяти или шести, табл. X, фиг. 3); иногда на
предвершинной полосе формируется более тем-
ное пятно (табл. X, фиг. 4). Передний край перед-
него крыла выпуклый, костальное поле широкое.
SC слабо изогнутая, ее передние ветви длинные
(в средней части в несколько раз длиннее рассто-
яния между ними). R слабо S-образно изогнут, в
дистальной трети слабый, часто едва заметный.
Развилки RS и M более или менее на одном уров-
не, развилок CuA обычно немного дистальнее.
Ветви RS и М явственно отогнуты назад. Ствол
RS1 + 2 в несколько раз короче ствола RS, развилок
RS1 + 2 перед серединой крыла. М5 развита. Ствол
и ветви CuA вогнутые. Интеркубитальное поле с
двумя рядами ячеек. Заднее крыло достоверно не
известно (в местонахождении найдены одно по-
чти полное и два достаточно крупных фрагмента
заднего крыла Permosialis, но они слишком мел-
кие, около 12–13 мм в длину, и, в отличие от пе-

реднего крыла P. mongolica, с относительно очень
длинным стволом RS1 + 2).

Р а з м е р ы  в  м м: длина переднего крыла го-
лотипа 26.5, ширина 11.3, паратипа № 4305/298:
длина 25.2, ширина 11.8, другие крылья фрагмен-
тарны. Аберрантный экз. № 4305/322: длина
фрагмента 18.6, ширина 12.6, вероятная полная
длина крыла 21–22.

С р а в н е н и е. Новый вид очень сходен с
P. asiatica Martynova, 1961 (=P. sibirica Martynova,
1961, syn. nov.) очень коротким стволом RS1 + 2
(в несколько раз короче ствола RS), а также отогну-
тыми назад жилками дистальной части крыла
(включая RS1), но отличается от него R, резко ослаб-
ленным в его дистальной трети, и наличием M5 (у
P. asiatica R почти до вершины выпуклый, четкий, M
и CuA на коротком промежутке слиты, M5 нет).

З а м е ч а н и я. Подавляющее большинство
остатков фрагментарны, поэтому идентифика-
ция их провизорна, а описание и промеры осно-
ваны на немногих лучше сохранившихся экзем-
плярах. Среди последних выделяется укорочен-
ное крыло (рис. 1, г; табл. X, фиг. 4): длина больше
ширины примерно в 1.6–1.7 раза (у голотипа в
2.4 раза). При этом существенных отличий по
жилкованию не наблюдается, но в передней ча-
сти дистальной четверти укороченного крыла за-
метно небольшое темное пятно, отсутствующее у
других экземпляров. Нам представляется, что это
скорее суббрахиптерная форма того же вида, а не
самостоятельный вид.

Синонимизация P. asiatica Martynova, 1961
(=P. sibirica Martynova, 1961, syn. nov.) связана с
тем, что утверждение О.М. Мартыновой (1961) о
наличии короткой поперечной жилки, соединя-
ющей M и CuA, обусловлено ошибочной иденти-
фикацией деформации крыла как основания CuA,
которое в действительности заметно сглажено и
расположено базальнее развилка M + CuA. Дру-
гие приведенные в описании различия P. sibirica и
P. asiatica скорее соответствуют внутривидовой
изменчивости.

М а т е р и а л. Кроме голотипа, паратипы
ПИН, №№ 4305/287, 289, 292, 293, 296, 298, 303,
304, 306, 307, 314, 322, 325, 327, 337, 338, 341, 359, а
также не вошедшие в типовую серию ПИН,
№№ 4305/272, 349 из того же местонахождения.

Permosialis postuma Aristov et Rasnitsyn, sp. nov.

Табл. X, фиг. 5–7

Tologoptera nana: Стороженко, 1992 (частью, только пара-
тип № 4305/321).

Н а з в а н и е  в и д а от postumus лат. – по-
следний, самый младший.

Г о л о т и п – ПИН, № 4305/321, прямой и об-
ратный отпечатки неполного переднего крыла;
Монголия, Южно-Гобийский аймак, местона-
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Рис. 1. Представители семейства Permosialidae из верхней перми Монголии, передние крылья: а–г – Permosialis mon-
golica (Storozhenko, 1992): а – голотип ПИН, № 4305/286, б – паратип ПИН, № 4305/314, в – паратип ПИН,
№ 4305/298, г – паратип ПИН, № 4305/322; д–ж – Permosialis postuma sp. nov.: д – голотип ПИН, № 4305/321, е – па-
ратип ПИН, № 4305/401, ж – паратип ПИН, № 4305/379; з – P. virgata sp. nov., голотип ПИН, № 4305/279. Длина мас-
штабной линейки на фиг. а–г соответствует 5 мм, на д–ж – 3 мм, на з – 2 мм.
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хождение Бор-Тологой; верхняя пермь, цанхин-
ская свита.

О п и с а н и е (рис. 1, д–ж). Окраска не сохра-
нилась. Передний край переднего крыла выпук-
лый, костальное поле умеренно широкое. SC сла-
боизогнутая, ее передние ветви не длинные (ме-
нее чем вдвое длиннее расстояния между ними).
R слабо S-образно изогнут, четкий до (или почти
до) вершины. Развилки RS, M и CuA более или
менее на одном уровне. Ствол RS почти прямой,
первый развилок RS перед серединой крыла;
ствол RS1 + 2 немного короче ствола RS. М5 разви-
та. Ствол и ветви CuA вогнутые. Заднее крыло не
известно.

Р а з м е р ы  в  м м: длина переднего крыла го-
лотипа 14.6, ширина 5.9, паратипа № 4305/401
11.4, ширина на отпечатке 5.9, вероятная полная
ширина 6.0.

С р а в н е н и е. Новый вид наиболее сходен с
P. paucivena по сравнительно коротким ветвям
SC, не укороченному стволу RS1 + 2, широкой вер-
шине крыла и отсутствию регулярных пятен, но
отличается более базальным положением первого
развилка RS и почти прямым стволом RS.

М а т е р и а л. Кроме голотипа, паратипы
ПИН, №№ 4305/379, 401.

Permosialis virgata Aristov et Rasnitsyn, sp. nov

Табл. X, фиг. 8

Tologoptera mongolica: Стороженко, 1992 (частью, только
паратип № 4305/279).

Н а з в а н и е  в и д а от virgatus лат. – поло-
сатый.

Г о л о т и п – ПИН, № 4305/279, прямой и об-
ратный отпечатки неполного переднего крыла;
Монголия, Южно-Гобийский аймак, местона-
хождение Бор-Тологой; верхняя пермь, цанхин-
ская свита.

О п и с а н и е (рис. 1, з). Судя по сохранивше-
муся фрагменту, переднее крыло с затемненным
основанием, передним краем и поперечной поло-
сой через ствол RS1 + 2 и далее через базальную по-
ловину развилка М и развилок CuA. Передний
край крыла выпуклый; SC в видимой части почти
прямая, с недлинными ветвями. R дистально (от
уровня развилка RS1 + 2) слабый, вогнутый. Раз-
вилки RS, M и CuA на одном уровне. Стволы RS
и RS1 + 2 изогнутые, ствол RS1 + 2 длиннее полови-
ны ствола RS. В интеркубитальном поле мощная
косая поперечная к развилку CuA, CuP при ее от-
хождении надломлена. Заднее крыло неизвестно.

Р а з м е р ы  в  м м: длина фрагмента передне-
го крыла около 6.3, ширина 5.4, предполагаемая
полная длина 12–13.

С р а в н е н и е. Отличается от других видов
Permosialis окраской крыла с затемнением, остав-
ляющим большое открытое назад светлое пятно в
средней части крыла и светлую (возможно, не це-

ликом) вершину крыла, а по жилкованию – нали-
чием мощной косой поперечной в интеркуби-
тальном поле. В остальном по жилкованию но-
вый вид сходен с P. paucinervis, исключая
ослабленную дистальную часть R.

М а т е р и а л. Голотип.

Permosialis frivola (Storozhenko, 1991)

Табл. XI, фиг. 1–5 (см. вклейку)

Sarbalopterodes frivolus: Стороженко, 1991, с. 112
Permosialis frivola: Rasnitsyn, Aristov, 2013, с. 691.
Г о л о т и п – ПИН, № 2494/31, прямой отпе-

чаток неполного переднего крыла; Казахстан,
Восточно-Казахстанская обл., р. Караунгир у
устья руч. Майчат; верхняя пермь, чансиньский
ярус, майчатская свита.

О п и с а н и е (рис. 2, а–е; 3). Окраска часто яр-
кая (на многих отпечатках, включая голотип, не со-
хранилась) и крайне изменчивая. Наиболее харак-
терны крупные окаймленные пятна (рис. 3, а, в, г),
затемнения по поперечным жилкам (рис. 3, б)
или наоборот, светлые поперечные на темном
фоне (табл. XI, фиг. 5); иногда отдельное яркое
пятнышко на неокрашенном крыле, показываю-
щее, что дело не всегда во вторичной потере
окраски. Передний край переднего крыла в пре-
делах SC (кроме самого основания) почти пря-
мой, костальное поле сравнительно узкое. SC по-
чти прямая, ее передние ветви едва длиннее рас-
стояния между ними. R почти прямой, четкий
почти до вершины. Развилки RS, M и CuA более
или менее на одном уровне. По крайней мере,
ветви RS1 и RS2 не отогнуты назад. Ствол RS1 + 2 в
1.5 раза короче ствола RS, развилок RS1+2 за сере-
диной крыла. М и CuA слиты на коротком отрез-
ке (М5 не развита). Ствол и ветви CuA вогнутые.
Интеркубитальное поле с двумя рядами ячеек.
Заднее крыло (рис. 1, г, е) с таким же укорочен-
ным стволом RS1 + 2, как и в переднем, но разви-
лок М сдвинут дистально относительно развил-
ков RS и CuA и ствол М с изломом в месте впадения
поперечной, отходящей от первого развилка R.

Р а з м е р ы  в  м м: длина переднего крыла экз.
ПИН, № 2781/241 – 21.6, ширина 10.8 (остальные
остатки слишком фрагментарны для измерений).

С р а в н е н и е. Отличается от других видов пе-
редним краем переднего крыла, практически
прямым почти от основания (у P. belmontensis пе-
редний край прямой на меньшем отрезке) и часто
необычной окраской (крупные окаймленные
пятна, см. описание). Отличается от всех видов,
кроме P. asiatica, слиянием М и CuA на коротком
отрезке. Отличается от P. asiatica узким косталь-
ным полем с короткими ветвями SC (у P. asiatica
ветви SC длинные). Дополнительно отличается
от P. belmontensis положением развилка RS у се-
редины крыла (у P. belmontensis RS ветвится в ди-
стальной трети крыла).
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М а т е р и а л. Кроме голотипа, паратипы
ПИН, №№ 2781/151, 153, 158, 164, 166*, 173, 174,
180, 181*, 182, 183, 184, 186, 187*, 189*, 190*, 194,
196*, 198*, 199, 222, 239, 240, 241**, 242, 243, 250*,
259* (звездочкой помечены отпечатки задних
крыльев, двумя звездочками – экземпляр с че-
тырьмя крыльями).

Permosialis triassica Novokshonov et Zhuzhgova, 2004

Permosialis triassica: Novokshonov, Zhuzhgova, 2004,
c. S183.

Г о л о т и п – ПИН, № 2555/2066, прямой и
обратный отпечатки неполного переднего крыла;
Кыргызстан, Ошская обл., Баткенский р-н, уро-

Рис. 2. Представители семейства Permosialidae из верхней перми Казахстана (а–e) и Монголии (ж, з): а–e – Permosialis
frivola (Storozhenko, 1991): a – голотип ПИН, № 2494/31, б – экз. ПИН, № 2781/168, передние крылья; в, г – экз. ПИН,
№ 2781/241: в – реконструкция переднего, г – заднего крыльев; д – экз. ПИН, № 2781/243, переднее крыло; е – экз. ПИН,
№ 2781/137, заднее крыло; ж, з – Palaeomantopsis nana (Storozhenko, 1992), передние крылья: ж – голотип ПИН, № 4305/319,
з – паратип ПИН, № 4305/344. Длина масштабной линейки на фиг. а, б соответствует 2 мм, в–е – 5 мм, ж, з – 2 мм.
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чище Мадыген; средний или верхний триас, ладин-
ский или карнийский ярус, мадыгенская свита.

О п и с а н и е (рис. 4). Окраска не сохранилась.
Передний край переднего крыла слабовыпуклый,
костальное поле сравнительно узкое. SC почти
прямая, ее передние ветви едва длиннее расстоя-
ния между ними. R почти прямой, четкий почти
до вершины. Развилки RS, M и CuA более или ме-
нее на одном уровне в пределах первой четверти
крыла, все их дистальные ветви отогнуты назад.
Ствол RS1 + 2 много длиннее ствола RS, развилок
RS1 + 2 перед серединой крыла. Ствол и ветви CuA
вогнутые. Заднее крыло с развилками RS, M и CuA,
также сдвинутыми базально к границе первой трети
крыла. Ствол RS1 + 2 длиннее, чем в переднем крыле.
Ветви RS, M и CuA дистально изогнуты назад.

Р а з м е р ы  в  м м: длина неполного передне-
го крыла голотипа 14.7, ширина 7.1.

С р а в н е н и е. Отличается от других видов ба-
зальным положением развилков RS, M и CuA
(в пределах первой четверти переднего крыла).

М а т е р и а л. Кроме голотипа, задние крылья
экз. ПИН, №№ 2069/3592, 2555/743, 2067, 2068,
2785/3343, 5330/117.

Род Palaeomantopsis Martynov, 1928

Palaeomantopsis nana (Storozhenko, 1992), comb. nov.

Табл. XI, фиг. 6–7

Tologoptera nana: Стороженко, 1992, с. 126, рис. 5, а–в;
табл. XXXII, фиг. 3.

Г о л о т и п – ПИН, № 4305/319, прямой и об-
ратный отпечаток неполного переднего крыла;
Монголия, Южно-Гобийский аймак, местона-
хождение Бор-Тологой; верхняя пермь, учапинь-
ский ярус, цанхинская свита.

О п и с а н и е (рис. 2, ж, з). Окраска отсутству-
ет или не сохранилась. Передний край переднего
крыла выпуклый, костальное поле широкое. SC
слабо S-образно изогнутая, ее передние ветви не
длинные (менее чем вдвое длиннее расстояния
между ними). R слабо S-образно изогнут, в ди-
стальной трети очень слабый. Развилки RS, M и
CuA более или менее на одном уровне. Ветви RS
не отогнуты или едва отогнуты назад. RS 4-ветви-
стый, первый развилок RS расположен перед се-
рединой крыла, RS1 + 2 длинный. М5 развита.
Ствол и ветви CuA вогнутые. Заднее крыло не из-
вестно.

Рис. 3. Permosialis frivola (Storozhenko, 1991) из верхней перми Монголии, варианты окраски: а – экз. ПИН,
№ 2781/153; б – экз. ПИН, № 2781/222; в – экз. ПИН, № 2781/182; г – экз. ПИН, № 2781/184. Длина масштабной ли-
нейки на фиг. а, в соответствует 2 мм, на б, г – 1 мм.
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Р а з м е р ы  в  м м: длина переднего крыла го-
лотипа 16.9, ширина 7.1; у паратипа № 4305/344
соответственно 13.6 и 7.5.

С р а в н е н и е. Отличается от P. furcatella Mar-
tynov, 1928 в интерпретации Д.С. Аристова и
А.П. Расницына (2023) положением первого раз-
вилка RS перед серединой крыла и слабым RS в
его дистальной части.

З а м е ч а н и я. Поскольку после переноса
Tologoptera nana в другое семейство (Storozhenko,

Novokshonov, 1999) интерпретацию признаков
этого вида пришлось изменить, четырехветви-
стый RS теперь рассматривается не как аберра-
ция, а как признак другого рода. Соответственно,
большая часть паратипов оказалась не конспеци-
фичной с голотипом. Часть их нами рассматрива-
ются как неполные крылья Permosialis mongolica
(№№ 4305/267, 282, 357), часть вошла в типовую
серию P. postuma sp. nov. (№№ 4305/270, 321),
часть осталась не определенной.

Рис. 4. Permosialis triassica Novokshonov et Zuzhgova, 2004 из среднего–верхнего триаса Кыргызстана, фото и интерпре-
тация: а, д –голотип ПИН, № 2555/2066, переднее крыло; б, е – экз. ПИН, № 2785/3343, заднее крыло; в, ж – экз. ПИН,
№ 2555/743, заднее крыло; г, з – экз. ПИН, № 5330/117, заднее крыло. Длина масштабной линейки соответствует 3 мм.
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М а т е р и а л. Кроме голотипа, паратипы
ПИН, №№ 4305/302, 344 из того же местонахож-
дения.
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Фиг. 1–4. Permosialis mongolica (Storozhenko, 1992), передние крылья: 1 – голотип ПИН, № 4305/286; 2 – паратип
ПИН, № 4305/314; 3 – паратип ПИН, № 4305/298; 4 – паратип ПИН, № 4305/322.
Фиг. 5–7. Permosialis postuma sp. nov., передние крылья: 5 – голотип ПИН, № 4305/321; 6 – паратип ПИН, № 4305/401;
7 – паратип ПИН, № 4305/379.
Фиг. 8. Permosialis virgata sp. nov., голотип ПИН, № 4305/279, переднее крыло.
Монголия, Южно-Гобийский аймак, местонахождение Бор-Тологой; верхняя пермь, учапиньский ярус, цанхинская свита.
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Фиг. 1–5. Permosialis frivola (Storozhenko, 1992): 1, 2 – передние крылья: 1 – голотип ПИН, № 2494/31, 2 – паратип
ПИН, № 2781/168; 3, 4 – паратип ПИН, № 2781/241, переднее (3) и заднее (4) крылья; 5 – экз. ПИН, № 2781/243, пе-
реднее крыло.
Фиг. 6, 7. Palaeomantopsis nana (Storozhenko, 1992): 6 – голотип ПИН, № 4305/319, переднее крыло; 7 – паратип ПИН,
№ 4305/344, переднее крыло.
Казахстан, Восточно-Казахстанская обл., местонахождение Караунгир; верхняя пермь, чансиньский ярус, майчат-
ская (фиг. 1) и акколканская свиты (фиг. 2–5); Монголия, Восточно-Гобийский аймак, местонахождение Бор-Толо-
гой; верхняя пермь, учапиньский ярус, цанхинская свита (фиг. 6, 7).

New and Little Known Permosialidae (Insecta: Palaeomanteida) from Upper Permian 
of Mongolia and Middle or Upper Triassic of Kyrgyzstan

1, A. P. Rasnitsyn1, 2

1Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia
2Natural History Museum, London, Cromwell Road, South Kensington, London, SW7 5BD UK

Composition of the family Permosialidae (Insecta: Palaeomanteida) is revised in the Upper Permian deposits
of Mongolia and Kazakhstan. In Wuchiapingian insect site Bor-Tologoy in South Gobi Aimag, Mongolia,
Permosialis postuma sp. nov. and P. virgata sp. nov. are described and P. mongolica (Storozhenko, 1992) comb.
nov. (=Tologoptera mongolica Storozhenko, 1992) and Palaeomantopsis nana (Storozhenko, 1992) comb. nov.
(=Tologoptera nana Storozhenko, 1992) are redescribed. In Changhsingian locality Karaungir in East Ka-
zakhstan Region of Kazakhstan Permosialis frivolus (Storozhenko, 1991) is redescribed. In Ladinial or Car-
nian Lagerstätte Dzhayloucho (Madygen) in Kyrgyzstan P. triassica Novokshonov et Zhuzhgova is rede-
scribed. New synonymy is established: Permosialis asiatica Martynova, 1961 =P. sibirica Martynova, 1961,
syn. nov.
Keywords: fossil insects, Ak-Kolka Fm., Maichat Fm., Madygen Fm., Tsanhin Fm

D. S. Aristov
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У древних и современных водных и полуводных тетрапод представлено несколько типов строения
локомоторного аппарата, обеспечивающего различные стили плавания. При адаптации к плаванию
важную роль играли морфологические преобразования хвоста, часто выполняющего основную
пропульсивную функцию. Современные рептилии (кроме черепах) плавают преимущественно с
помощью горизонтальных изгибов хвоста, тогда как млекопитающие – или вертикальных, или го-
ризонтальных. Среди вымерших рептилий завроптеригии, вероятно, использовали вертикальную
подвижность хвоста при плавании. У большинства архозавроморф хвост становился высоким, сжа-
тым с боков, и они плавали преимущественно с помощью его горизонтальных движений. Среди
ранних архозавров протерохампсии и досвеллииды отличаются широким и дорсовентрально упло-
щенным хвостом, что может указывать на адаптацию к плаванию с использованием его вертикаль-
ной подвижности.

Ключевые слова: ранние архозавры, протерохампсии, досвеллииды, морфология хвоста, водная ло-
комоция
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ВВЕДЕНИЕ

При переходе к полуводному и водному образу
жизни рептилий и млекопитающих адаптация ло-
комоторного аппарата к плаванию сопровожда-
лась морфологическими и функциональными
преобразованиями. Характер и направленность
этих преобразований зависели от разного стиля
плавания в различных группах. У водных и полу-
водных тетрапод при плавании для пропульсии и
маневрирования могут использоваться конечно-
сти и хвост, претерпевающие определенные мор-
фологические и функциональные преобразова-
ния. При анализе действия локомоторного аппа-
рата водных тетрапод и, в частности, рептилий,
как правило, обсуждаются функциональная мор-
фология и биомеханика их конечностей, в той
или иной степени преобразованных в ласты. Го-
раздо меньшее внимание уделяется хвосту, кото-
рый по форме и функции преобразуется и суще-
ственно отличается у разных групп, играя у многих
из них ведущую роль в водной локомоции. Строе-
ние хвоста существенно различается у групп, ис-
пользующих преимущественно вертикальные
(рис. 1, а–в) или горизонтальные (рис. 1, г–ж)
движения хвоста при плавании.

ОСОБЕННОСТИ МОРФОЛОГИИ ХВОСТА 
ПОЛУВОДНЫХ И ВОДНЫХ ТЕТРАПОД
У наземных рептилий (как и млекопитающих)

хвост, как правило, в поперечном сечении почти
круглый, равномерно утончается к концу. Остео-
логические признаки, характеризующие такую
форму хвоста, следующие. Высота остистых от-
ростков и гемальных дуг хвостовых позвонков
примерно равны длине поперечных отростков.
При этом остистые отростки передне- и средне-
хвостовых позвонков обычно ниже таковых туло-
вищных. Спереди назад высота остистых отрост-
ков, гемальных дуг и длина поперечных отрост-
ков равномерно уменьшается, так что позвонки
заднехвостового отдела их лишены. Наиболее яр-
ко это проявляется у наземных рептилий с длин-
ным хвостом, кончик которого имеет хлыстооб-
разную форму.

У всех вторичноводных тетрапод (рептилий и
млекопитающих) хвост преобразуется. Вместо
равномерного уменьшения спереди назад высоты
остистых отростков и гемальных дуг и длины по-
перечных отростков и исчезновения их в конеч-
ном отделе хвоста, остистые отростки, гемальные
дуги и поперечные отростки могут изменяться от

УДК 568.1
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переднехвостовых к заднехвостовым позвонкам
неравномерно, и часто сохраняются до конца
хвоста. Во многих случаях величина остистых от-
ростков и гемальных дуг или поперечных отрост-
ков максимальна не в передней, а в средней части
хвоста. На участках между крестцом и хвостом и
между средним и конечным отделом хвоста мо-
жет возникать антиклиния – встречный наклон
тех или иных отростков. Эти участки являются зо-
нами особой подвижности в позвоночнике. Кроме
того, у вторичноводных тетрапод, использующих
хвост как основной орган пропульсии, он стано-
вится более мощным и обычно более длинным.

Современные амфибии (кроме бесхвостых) и
рептилии (кроме черепах) при плавании исполь-
зуют горизонтальные волнообразные изгибы хво-
ста. Среди современных морских и пресноводных
рептилий (Williston, 1914) змеи, ящерицы и кро-
кодилы плавают, используя латеральную гиб-
кость туловища и хвоста, который является у них
основным органом поступательного движения
при плавании, а конечности играют второстепен-
ную роль или отсутствуют (у змей). Хвост этих

пресмыкающихся длинный, мощный, высокий и
сжатый с боков, с чешуйчатым гребнем или ко-
жистой оторочкой по большей части его длины.
Остеологические признаки, характеризующие
такую форму хвоста, – увеличение высоты ости-
стых отростков хвостовых позвонков и гемальных
дуг (рис. 1, г–ж; 2; 3). Остистые отростки перед-
не- и среднехвостовых позвонков, как правило,
превышают по высоте таковые туловищных. По-
перечные отростки хвостовых позвонков у них
относительно короткие, короче остистых отрост-
ков и гемальных дуг, уменьшаются по длине спе-
реди назад и обычно изчезают посередине длины
хвоста. Высота остистых отростков и гемальных
дуг хвостовых позвонков не уменьшается равно-
мерно спереди назад, но даже увеличивается в
среднем отделе хвоста. Остистые отростки и ге-
мальные дуги в заднем отделе хвоста не исчезают,
но обычно сохраняются, даже почти до его конца,
иногда достигая значительной высоты (рис. 2, 3).
Кроме того, высота хвоста может становиться су-
щественно больше за счет мягких тканей, образу-
ющих вертикальный гребень или оторочку по

Рис. 1. Сравнение морфологии хвоста тетрапод, плавающих с помощью его вертикальных (а–в) и горизонтальных (г–ж)
изгибов: а–в – американский ламантин Trichehus manatus: а, б – второй поясничный позвонок (по: Ламатин …, 1986):
а – вид с краниальной стороны, б – вид с дорсальной стороны; в – поперечный разрез середины хвоста (по: Gregory,
1951); г, д – протоцератопид Bagaceratops sp.: г – среднехвостовой позвонок, вид с латеральной (левой) стороны, д –
поперечный разрез середины хвоста; е – поперечный разрез середины хвоста крокодила Alligator mississippiensis; ж –
поперечный разрез середины хвоста гигантской саламандры Megalobatrachus japonicus (г–ж – по: Терещенко, 2008).
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верхней и нижней стороне хвоста, как, например,
у крокодилов (рис. 1, е) или ряда хвостатых амфи-
бий (рис. 1, ж) (Терещенко, 2008). Это увеличи-
вает высоту и общую площадь рабочей боковой
поверхности хвоста, используемой при плавании
с помощью его горизонтальных изгибов – в ос-
новном, площадь наиболее эффективных средне-
го и особенно заднего отделов, движущихся с
наибольшей амплитудой. Следует подчеркнуть,
что плавание с ведущей ролью горизонтальной
подвижности обеспечивается именно таким
строением хвоста. Этот тип плавания, вероятно,
является исходным для водных рептилий. Его ис-
пользовали, очевидно, древнейшие рептилии,
вторично освоившие водную среду обитания, в
т.ч., морские биотопы – мезозавры (Mesosauria),
талаттозавры (Thalattosauria), хупехзухии (Hupeh-
suchia), плеврозавры (Pleurosauridae) и другие
(Сенников, 2018). Все они имели мощный, длин-
ный, высокий и сжатый с боков хвост, с высоки-
ми остистыми отростками и гемальными дугами.
Для ископаемых форм такой высокий и сжатый с
боков хвост обычно рассматривается как указа-

ние на водный образ жизни и приспособление к
плаванию.

У сильно специализированных мезозойских
морских рептилий – ихтиозавров (Sander, 2000;
Motani, 2005 и др.), морских крокодилов (Young
et al., 2010 и др.) и мозазавров (Lindgren et al., 2010,
2013 и др.) поступательное движение также про-
изводилось движениями хвоста в горизонтальной
плоскости. Мощный, длинный, высокий и сжа-
тый с боков хвост играл у них основную роль в
пропульсии, а конечности – дополнительную
роль. Отличительная черта этих специализиро-
ванных морских форм – обособленный верти-
кальный терминальный плавник на конце хвоста,
известный по экземплярам с сохранившимися
отпечатками мягких тканей. У всех ихтиозавров,
морских крокодилов и мозазавров в конце хвоста
выделяется особый отдел, отогнутый в той или
иной степени вниз, где последние хвостовые по-
звонки видоизменены, укорочены, сжаты с бо-
ков. Этот отогнутый вниз отдел хвоста и поддер-
живал терминальный хвостовой плавник. Фор-
мирование терминального хвостового плавника

Рис. 2. Крокодил Alligator mississippiensis, экз. б/н, Зоол. ин-т РАН, С.-Петербург, Россия, хвостовой отдел позвоноч-
ника в естественном сочленении, не полностью очищенный от мягких тканей: а – вид с правой стороны, б – вид с вен-
тральной стороны. Фото Е.А. Сенниковой.
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Рис. 3. Крокодил Alligator mississippiensis, экз. № ЭФ 2341, Зоол. музей МГУ, Москва, Россия, средняя и задняя часть
хвостового отдела позвоночника: а – вид с правой стороны, б – вид с дорсальной стороны. Фото Е.А. Сенниковой.
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обеспечивало максимальное смещение назад и
наиболее эффективное расположение основной
рабочей плоскости на конечном отделе хвоста.
Отклонение вниз участка позвоночника в конце
хвоста, очевидно, является остеологическим при-
знаком вертикального обратно-гетероцеркально-
го (гипоцеркального) хвостового плавника и не-
обходимым условием для его развития.

У водных и полуводных млекопитающих при
плавании хвост может двигаться или в горизон-
тальной, или в вертикальной плоскости, причем в
первом случае он высокий и сжатый с боков, а во
втором — становится широким и плоским (сжа-
тым дорсовентрально). Ряд полуводных зверей
плавает, используя горизонтальные изгибы хво-
ста, например, выдровая землеройка (Potomo-
gale), выхухоль (Desmana), ондатра (Ondatra) и др.
Хвост у таких форм бывает несколько уплощен с
боков (Fish, 1982; Ивлев и др., 2010; Fish et al.,
2021). Другие демонстрируют при плавании и,
особенно, при нырянии вертикальные изгибы
хвоста; например, утконос (Ornithorhynchus)
(Howell, 1937) и бобр (Castor) (Лавров, 1981;

Мордвинов, 1984; Fish et al., 2021), хвост у кото-
рых короткий, мощный, широкий и плоский
(рис. 4, 5). Представители подсемейства выдр то-
же имеют в большей или меньшей степени дорсо-
вентрально уплощенный, длинный и мощный
хвост. Эта особенность максимально выражена у
гигантской (бразильской) выдры (Pteronura)
(рис. 6), что также связано с вертикальной по-
движностью хвоста при плавании (Fish, 1994;
Thewissen, Fish, 1997; Fish et al., 2021). Примеры
этих полуводных млекопитающих подтверждают
обусловленность такой формы хвоста его дей-
ствием при плавании в вертикальной плоскости.
Остеологические признаки, характеризующие
хвост всех этих форм – относительно низкие
остистые отростки и гемальные дуги и удлинен-
ные, расширенные поперечные отростки хвосто-
вых позвонков, сохраняющиеся до конца хвоста
(рис. 7). В то же время, остистые отростки и ге-
мальные дуги уменьшаются в высоте и могут ис-
чезать посередине или в заднем отделе хвоста.

Специализированные морские млекопитаю-
щие – китообразные и сирены – также плавают,

Рис. 4. Бобр Castor fiber, экз. № ЭФ 2366, Зоол. музей МГУ, Москва, Россия, хвостовой отдел позвоночника: а – вид с
правой стороны, б – вид с дорсальной стороны. Фото Е.А. Сенниковой.
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используя вертикальные изгибы хвоста. Хвост у
них длинный, мощный, в передней и средней ча-
сти широкий и уплощенный дорсовентрально за
счет относительно низких остистых отростков и
гемальных дуг и длинных поперечных отростков
передне- и среднехвостовых позвонков, что наи-
более выражено у сирен (рис. 1, а–в; 8; 9, а–в)
(Ламантин…, 1986; Buchholtz et al., 2007). При
этом высота остистых отростков передне- и сред-
нехвостовых позвонков может быть меньше, чем

туловищных. Расширенные поперечные отрост-
ки позвонков сохраняются почти до конца хво-
стового отдела позвоночника. В конце хвоста у
китообразных и сирен выделяется особый отдел
из укороченных консолидированных позвонков,
поддерживающий горизонтальный терминаль-
ный плавник.

Хотя среди современных пресмыкающихся
нет форм, плавающих с помощью вертикальных
движений хвоста, это можно предположить для

Рис. 5. Утконос Ornithorhynchus anatinus: а, б – хвостовой отдел позвоночника: а – экз. № ЭФ 2778, Зоол. музей МГУ,
Москва, Россия, вид с правой стороны, фото Е.А. Сенниковой, б – экз. № A1554, Музей Хорнимана, Лондон, Вели-
кобритания, вид с вентральной стороны, фото Е.А. Сенниковой; в – задняя часть тела (рентгеновский снимок), видно
соотношение хвостового отдела позвоночника и мягких тканей, по: https://anatomytoyou.com/2016/05/03/platypus-x-
rays-show-its-reptilian-history/.
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некоторых ископаемых групп рептилий, исходя
из строения хвостового отдела позвоночника,
сходного с таковым у млекопитающих, использу-
ющих вертикальную подвижность хвоста при
плавании. Дополнительные аргументы в пользу
такого предположения дают данные палеоихно-
логии и образцы с сохранившимися отпечатками
мягких тканей.

Особенности морфологии позвонков и их со-
членений обуславливают характер подвижности
между ними (Терещенко, 1991; Кузнецов, Тере-
щенко, 2010) и, в частности, могут указывать на
использование преимущественно вертикальных
или горизонтальных изгибов хвоста при плава-
нии. Если передняя сочленовная поверхность те-
ла позвонка не равна задней поверхности преды-
дущего позвонка, то это может говорить о боль-
шей подвижности между такими позвонками по
сравнению с позвонками, у которых эти поверх-
ности одинаковой величины. Степень и направ-
ление возможных смещений соседних позвонков
друг относительно друга в значительной степени
определяется положением, размерами и формой
пре- и постзигапофизов и их фасеток. В передней
части хвоста зигапофизы присутствуют, но в зад-
ней редуцируются (рис. 3–6, 8). Можно предпо-
ложить, что относительно более вертикальное
расположение и сближенность между собой левой
и правой фасеток свидетельствует о преобладании
вертикальной подвижности, а более горизонталь-
ное положение и большая ширина фасеток – о
преобладании горизонтальной подвижности. В
первом случае фасетки зигапофизов из-за своей
ориентации ограничивают размах поворотов со-
седних позвонков друг относительно друга в го-
ризонтальной плоскости и дают большую воз-
можность для вертикальных, а во втором – на-
оборот, ограничивают взаимную подвижность в
вертикальной плоскости и обеспечивают боль-
ший размах для горизонтальных поворотов.
Больший размер и неравенство фасеток пре- и
постзигапофизов делает возможным более широ-

кий размах движений одного позвонка относи-
тельного другого.

Как и у полуводных и водных млекопитаю-
щих, использующих вертикальную подвижность
хвоста при плавании, у ряда вымерших рептилий,
например, завроптеригий хвост был широким,
дорсовентрально уплощенным за счет увеличе-
ния длины поперечных отростков хвостовых по-
звонков (Sennikov, 2015, 2019; Сенников, 2018).
Высота остистых отростков передне- и средне-
хвостовых позвонков у них меньше, чем у туло-
вищных. По всей длине хвоста у таких форм дли-
на поперечных отростков больше высоты ости-
стых отростков и гемальных дуг. В переднем и
среднем отделах хвоста поперечные отростки ча-
сто бывают плоскими и широкими в передне-зад-
нем направлении, сближаясь между собой, ино-
гда даже соприкасаясь (рис. 9). Такое строение
поперечных отростков у современных млекопи-
тающих, а именно сирен, ограничивает боковые
изгибы хвоста в его переднем и среднем отделах,
что, очевидно, было справедливо и для ископае-
мых рептилий с подобной морфологией этих от-
ростков (Renesto, 2005; Renesto, Saller, 2018). Дли-
на поперечных отростков хвостовых позвонков у
таких рептилий, как и у млекопитающих с широ-
ким и плоским хвостом, действующим при плава-
нии в вертикальной плоскости, не уменьшается
равномерно спереди назад, но у некоторых даже
увеличивается в среднем отделе хвоста (аналогич-
но тому, что наблюдается у утконоса). Попереч-
ные отростки в заднем отделе хвоста этих млеко-
питающих и вымерших рептилий обычно сохра-
няются, часто даже почти до его конца, иногда
достигая значительной длины (рис. 4–9). Это уве-
личивает ширину и общую площадь горизонталь-
ной проекции хвоста, в основном площадь наибо-
лее эффективных среднего и, особенно, заднего
отделов, отгибающихся вверх-вниз с наибольшей
амплитудой. Ширина хвоста обычно существен-
но увеличивается еще и за счет мягких тканей, что
видно, например, у утконоса (рис. 5, в), бобра или

Рис. 6. Бразильская выдра Pteronura brasiliensis, экз. MNHN-ZM-AC-A1918, Музей Естественной истории, Париж,
Франция, хвостовой отдел позвоночника: а – вид с правой стороны, б – вид с дорсальной стороны. Фото Ж. Верон
(Geraldine Veron, Paris).
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Рис. 7. Хвостовой отдел позвоночника: а – утконос Ornithorhynchus anatinus, экз. № A1554, Музей Хорнимана, Лон-
дон, Великобритания, вид с вентральной стороны, фото Е.А. Сенниковой; б – бобр Castor fiber, экз. № ЭФ 2366, Зоол.
музей МГУ, Москва, Россия, вид с дорсальной стороны, фото Е.А. Сенниковой; в – бразильская выдра Pteronura
brasiliensis, экз. MNHN-ZM-AC-A1918, Музей естественной истории, Париж, Франция, вид с дорсальной стороны,
фото Ж. Верон (Geraldine Veron, MNHN, Paris).
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мелового плезиозавра Mauriciosaurus fernandezi
(Frey et al., 2017).

Современные крокодилы и ящерицы, плаваю-
щие с помощью боковых изгибов хвоста, облада-
ют мощным m. caudofemoralis longus. В связи с
этим длина поперечных отростков передне- и
среднехвостовых позвонков, где крепится этот
мускул, может быть достаточно большой, хотя и
при незначительной ширине в передне-заднем
направлении, а хвост в основании может быть до-
вольно массивным и широким. Однако у них на-
лицо все остальные вышеперечисленные остео-
логические признаки, обуславливающие боль-
шую высоту и сжатость хвоста с боков в его
средней и задней части. В первую очередь, следу-
ет отметить сохранение и даже увеличение высо-
ты остистых отростков и гемальных дуг, сохраня-
ющихся почти до самого конца хвоста, а также
уменьшение и исчезновение поперечных отрост-
ков в среднем и заднем отделах хвоста (рис. 2, 3).
Это создает вертикальную гребную лопасть в
среднем и заднем отделе хвоста, используемую
при плавании с помощью его горизонтальных из-

гибов. Поэтому для ископаемых рептилий необ-
ходимо учитывать все признаки в поисках реше-
ния вопроса о преимущественно горизонтальных
или вертикальных движениях хвоста при плава-
нии. Как и современные млекопитающие, плава-
ющие с помощью вертикальных движений хвоста,
некоторые вымершие рептилии обладают сход-
ным комплексом вышеперечисленных остеологи-
ческих признаков, в первую очередь, сохранением
и даже увеличением длины поперечных отростков
и уменьшением и исчезновением остистых от-
ростков и гемальных дуг в средней и задней части
хвоста. Это позволяет реконструировать их хвост
в качестве единой дорсовентрально уплощенной
гребной лопасти или обособленного горизон-
тального терминального хвостового плавника.
Предположение, что за счет мягких тканей высо-
та хвоста у таких рептилий становилась больше
ширины, кажется невероятным, так как у совре-
менных полуводных и водных тетрапод мягкие
ткани наращивают высоту или ширину хвоста в
направлении, заданном пропорциями отростков
хвостовых позвонков и гемальных дуг.

Рис. 8. Африканский ламантин Trichehus senegalensis, экз. № 09-5-240, Национальный музей Уэльса, Кардифф, Уэльс,
хвостовой отдел позвоночника: а — вид с правой стороны, б — вид с дорсальной стороны. Фото Е.А. Сенниковой.
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Рис. 9. Хвостовой отдел позвоночника, вид с дорсальной стороны: а – дюгонь Dugong dugon (по: Buchholtz et al., 2007);
б – африканский ламантин Trichehus senegalensis, экз. № 09-5-240, Национальный музей Уэльса, Кардифф, Уэльс, фо-
то Е.А. Сенниковой; в – стеллерова корова Hydrodamalis gigas, экз. № ЭФ 2756, Зоол. музей МГУ, Москва, Россия, фо-
то А.Г. Сенникова; г – нотозавр Brevicaudosaurus jiyangshanensis (по: Shang et al., 2020); д – плезиозавр Brancasaurus
brancai (по: Sachs et al., 2016); е – плезиозавр Cryptoclidus oxoniensis (по: Wilhelm, 2010).
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Кроме того, для рептилий с широким и гори-
зонтально уплощенным хвостом реконструиру-
ются (плезиозавры) или предполагаются по па-
леоихнологическим данным (нотозавры, плако-
донты, танистрофеиды) синхронные взмахи
задними конечностями при плавании, что, оче-
видно, связано с вертикальной гибкостью позво-
ночника и вертикальными движениями хвоста. В
таком случае правый и левый m. caudofemoralis
longus этих рептилий, очевидно, также сокраща-
лись синхронно, и опускали хвост в вертикальной
плоскости. Однако рассмотрение возможного
действия мускулатуры при движении хвоста тре-
бует дальнейших исследований.

Были высказаны предположения о плавании с
помощью вертикальных изгибов хвоста, в первую
очередь, плезиозавров (Fraas, 1910; Wegner, 1914;
Sennikov, 2015, 2019; Sachs et al., 2016; Сенников,
2018; Otero et al., 2018), нотозавров и пистозавров
(Sennikov, 2015, 2019; Сенников, 2018), плакодон-
тов (Pinna, Nosotti, 1989; Renesto, Tintori, 1995;
Сенников, 2018; Sennikov, 2019), т.е., практически
всех завроптеригий, кроме, возможно, наиболее
базальных форм, таких, как пахиплеврозавры
(Sennikov, 2015, 2019; Сенников, 2018). Родствен-
ные плакодонтам Eusaurosphargis и Largocephalo-
saurus (Scheyer et al., 2017) с очень широким и
плоским хвостом также плавали, скорее всего, с
помощью вертикальных изгибов хвоста. Откры-
тие следов и следовых дорожек морских рептилий
Dikoposichnus, вероятно, оставленных нотозавра-
ми, плакодонтами или их родственниками, с син-
хронной опорой на дно передними конечностями
(Zhang et al., 2014; Xing et al., 2020), является до-
полнительным аргументом в пользу нетипичного
для пресмыкающихся использования вертикаль-
ной флексии позвоночника при плавании.

У плезиозавров, наиболее специализирован-
ных к жизни в море, подобно сиренам и китооб-
разным, поперечные отростки позвонков в самом
конце хвоста исчезают, что, по-видимому, связа-
но с формированием “пигостиля” как опоры тер-
минального горизонтального хвостового плавни-
ка. Тем самым обеспечивается максимальное
смещение назад, в наиболее эффективное поло-
жение, основной рабочей плоскости (Sennikov,
2015, 2019; Сенников, 2018). Наибольшее сход-
ство по строению хвостового отдела позвоночни-
ка плезиозавры обнаруживают с ламантином и
другими сиренами (Sennikov, 2015, 2019; Сенни-
ков, 2018; Otero et al., 2018) (рис. 9). Горизонталь-
ный хвостовой плавник у плезиозавров, извест-
ный по единственному отпечатку, был, скорее
всего, как и у ламантина, ромбической формы
(Сенников, 2018; Otero et al., 2018; Sennikov, 2019).

Подобно водным млекопитающим с плоским
и широким хвостом, плавающим с помощью его
вертикальных изгибов, для вымерших рептилий с

подобным хвостом не были исключены его гори-
зонтальные повороты при плавании, например,
для маневрирования. Но горизонтальная по-
движность хвоста не являлась для всех них основ-
ной при поступательном плавании.

НЕКОТОРЫЕ АДАПТАЦИИ 
АРХОЗАВРОМОРФ К ПЛАВАНИЮ

Нам известно не так много специализирован-
ных водных архозавров, и еще меньше – морских.
Это, возможно, было обусловлено тем, что архо-
завры – наиболее успешная в эволюционном и
экологическом плане группа рептилий, занявшая
господствующее положение на суше в мезозое.
Многие другие группы мезозойских пресмыкаю-
щихся перешли к водному образу жизни в основ-
ном в результате конкурентного вытеснения из
наземных биотопов более успешными и продви-
нутыми сухопутными рептилиями, в первую оче-
редь, именно архозаврами.

Многие водные архозавроморфы имели высо-
кий и сжатый с боков хвост и, следовательно,
плавали с помощью его горизонтальной подвиж-
ности. Это ряд водных эозухий, таких, как Hova-
saurus, Tangasaurus (Currie, 1981) (рис. 10, а, б) и
другие. Среди пролацертилий пермский Protoro-
saurus также имел высокие остистые отростки и
гемальные дуги хвостовых позвонков, т.е., высо-
кий хвост, и, вероятно, использовал при плава-
нии его горизонтальные движения.

В то же время, cреди ранних архозавроморф
вертикальные движения хвоста при плавании, ве-
роятно, использовали морские, сходные с завро-
птеригиями эозухии Claudiosaurus (McMenamin,
2019), а также водные пролацертилии – танистро-
феиды (Renesto, 2005; Sennikov, 2015, 2019; Renes-
to, Saller, 2018), имевшие широкий и плоский в
его передней части хвост. Находки следов Gwyn-
eddichnium, относимых к танистрофеидам, ско-
рее всего, к Tanytrachelos, с синхронной опорой
на дно задними конечностями, являются важным
аргументом, подтвержающим использование ими
при плавании вертикальной гибкости позвоноч-
ника (Renesto, Saller, 2018). Удлинение попереч-
ных отростков переднехвостовых позвонков на-
блюдается уже у близкого к танистрофеидам
Macrocnemus, что может указывать на переход к
вертикальной подвижности хвоста при плавании.

Хористодеры имели очень широкое дорсовен-
трально уплощенное тело, иммобилизованное
пахиостозными грудными ребрами и массивным
каркасом из расширенных брюшных ребер, со-
прикасающихся между собой (Erikson, 1985). Та-
кое строение туловища ограничивало его лате-
ральную и вертикальную гибкость. У некоторых
хористодер поперечные отростки переднехвосто-
вых позвонков длиннее, чем остистые отростки и
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гемальные дуги – например, у Champsosaurus
(рис. 10, в, г) (Brown, 1905; Russell, 1956; Erikson,
1972, 1987) и у Irenosaurus, т.е., хвост в передней
части у них был широкий и плоский, как и их ту-
ловище. Кроме того, пре- и постзигапофизы пе-
реднехвостовых позвонков Simoedosaurus,
Champsosaurus (Erikson, 1972, 1987), Irenosaurus
(рис. 10, д, е) и других хористодер очень узко по-
ставлены: левые и правые сильно сближены,
плоскости их фасеток расположены почти пара-
сагиттально. Между презигапофизами остается

лишь небольшая вертикальная щель, в которую
входят постзигапофизы предыдущего позвонка.
Это делало возможной в основном вертикальную
подвижность и ограничивало горизонтальную,
т.е., при плавании хористодеры должны были ис-
пользовать вертикальные движения в основании
хвоста. Однако в средней части хвоста у Champso-
saurus (Erikson, 1985) и у Khurendukhosaurus (Mat-
sumoto et al., 2009) остистые отростки чуть длинее
поперечных, т.е., в этой части хвост был немного
сжатым с боков, что может быть признаком гори-

Рис. 10. а – Эозухия Tangasaurus sp., среднехвостовой позвонок, вид с краниальной стороны, экз. № 990, Зоол. музей,
Кэмбридж, Великобритания, фото Е.А. Сенниковой; б – эозухия Hovasaurus boulei, хвостовой отдел позвоночника,
вид с левой стороны (по: Currie, 1981); в, г – хористодера Champsosaurus laramiensis, хвостовой отдел позвоночника:
в – вид с левой стороны, г – вид с дорсальной стороны (по: Brown, 1905); д, е – хористодера Irenosaurus egloni,
экз. ПИН, № 3386/2-11, переднехвостовой позвонок: д – вид с краниальной стороны, е – вид с дорсальной стороны,
фото Е.А. Сенниковой.

а б

в

г

д е



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 4  2023

НЕКОТОРЫЕ МОРФОФУНКЦИОНАЛЬНЫЕ ОСОБЕННОСТИ ХВОСТА 85

зонтальной подвижности хвоста при водной ло-
комоции, как и сохранение остистых отростков и
гемальных дуг в заднем отделе хвоста. Поэтому
вопрос об использовании преимущественно вер-
тикальных или горизонтальных изгибов хвоста у
хористодер при плавании остается открытым и
требует дальнейшего изучения.

Большинство архозавров, которые, по всей ви-
димости, вели полуводный или водный образ
жизни, имело высокий, сжатый с боков хвост с
высокими остистыми отростками и гемальными
дугами, и использовало при плавании его гори-
зонтальные движения. Из ранних архозавров (те-
кодонтов) можно привести паразухий, Van-
cleavea, Qianosuchus и Litorosuchus (Li et al., 2006,
2016; Nesbitt et al., 2009; Heckert et al., 2021 и др.)
(рис. 11, а, б). Если паразухии и Vancleavea были
обитателями континентальных водоемов, то Qia-
nosuchus и Litorosuchus найдены в морских отло-
жениях. Даже преимущественно наземные теко-
донты – эритрозухиды, рауизухиды, попозаври-
ды и другие – имели довольно узкий и высокий
хвост. Современные крокодилы, перешедшие к
полуводному образу жизни, имеют высокий, сжа-
тый с боков хвост (рис. 2, 3) и плавают с помощью
его горизонтальных изгибов. Это справедливо и
для всех ископаемых представителей этого отряда
(рис. 11, в). Даже у нотозухий и себекозухий, наи-
более наземных среди крокодилов, хвост был до-
статочно высоким, и они плавали с помощью его
горизонтальных движений. У морских, чисто
водных талаттозухий обособляется вертикальный
терминальный хвостовой плавник (Sennikov,
2015, 2019; Сенников, 2018). Динозавры при пла-
вании, очевидно, также использовали горизон-
тальные изгибы хвоста. Для спинозаврид, Cerato-
saurus, гадрозаврид, игуанодонтид и ряда прото-
цератопид (Brown, 1916; Brown, Schlaikjer, 1942;
Madsen, 1976; Taquet, 1976; Терещенко, 2008; Ibra-
him et al., 2020 и др.) явным указанием на такой
способ водной локомоции является форма хво-
ста – высокого и сжатого с боков, с очень высо-
кими остистыми отростками и гемальными дуга-
ми хвостовых позвонков (рис. 11, г–е). Это под-
тверждается и следовыми дорожками плавающих
динозавров, касавшихся дна попеременно левы-
ми и правыми конечностями (Ezquerra et al., 2007;
Xing et al., 2013 и др.).

Следует обратить внимание, что даже в преде-
лах одного семейства, как, например, у Protocera-
topidae, по различию в строении хвоста можно
предположить существование ряда форм – от от-
носительно наземных до более или менее полу-
водных, в различной степени адаптированных к
плаванию (Терещенко, 2008). Среди позднеюр-
ских теропод можно аналогичным образом проти-
вопоставить предположительно более наземного
Allosaurus, с почти округлым в сечении хвостом, и
Ceratosaurus, очевидно, более приспособленного к

плаванию, с высоким, сжатым с боков хвостом
(Madsen, 1976) (рис. 12). Благодаря разной форме
хвоста и, вероятно, разной способности к плава-
нию динозавры, сходные по строению черепа и
скелета в целом, могли обитать в различных био-
топах и занимать хотя и близкие, но не сильно пе-
рекрывающиеся экологические ниши.

ОСОБЕННОСТИ ВОДНОЙ ЛОКОМОЦИИ 
ДОСВЕЛЛИИД И ПРОТЕРОХАМПСИЙ
Хотя высокий и сжатый с боков хвост как ос-

новной движитель при плавании с помощью его
горизонтальной ундуляции типичен для полувод-
ных и водных архозавров, некоторые текодонты,
возможно, являлись исключением. К ним, веро-
ятно, относятся протерохампсии и родственные
им досвеллииды, остатки которых обнаружены в
континентальных отложениях.

Досвеллииды – своеобразные панцирные те-
кодонты, вероятно, являющиеся специализиро-
ванными протерозухиями (Weems, 1980). Строе-
ние черепа Doswellia – уплощенного, с орбитами,
направленными вверх, очевидно, может служить
указанием на их водный или, по крайней мере,
полуводный образ жизни. Конечности относи-
тельно короткие. Туловище уплощенное дорсо-
вентрально (горизонтально), покрытое на спине
сплошным остеодермальным панцирем, что
должно было существенно ограничивать его го-
ризонтальные изгибы. Хвост в передней части
также горизонтально уплощенный и широкий,
т.к. длина поперечных отростков намного превы-
шает высоту остистых отростков и гемальных дуг
(рис. 13). В задней части хвоста сохраняются по-
перечные отростки, хотя и короткие. Остистые
отростки хвостовых позвонков ниже, чем туло-
вищных. Строение хвостовых позвонков Doswel-
lia указывает на ограничение боковой гибкости и
на возможность вертикальных изгибов хвоста
(Weems, 1980). Фасетки пре- и постзигапофизов
хвостовых позвонков расположены почти верти-
кально. Восьмой или девятый хвостовой позво-
нок, отличающийся по своему строению (пере-
вернуто-трапециевидная форма его тела дает на-
клон последующей части хвоста вниз), очевидно,
являлся шарнирным, и здесь было место макси-
мальной подвижности в вертикальной плоско-
сти. Автор первоописания (Weems, 1980) даже до-
пускал для Doswellia возможность сворачиваться
наподобие броненосца. Исходя из этого, для до-
свеллиид более вероятно было бы предположить
плавание с помощью вертикальных изгибов хвоста.

Протерохампсии, включающие в себя семей-
ства Cerritosauridae и Proterochampsidae, – свое-
образные специализированные протерозухии,
парадоксально сочетающие признаки возможно-
го водного образа жизни и адаптации к наземной
локомоции (Sill, 1967; Romer, 1972; Trotteyn et al.,
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Рис. 11. Хвостовой отдел позвоночника, вид с правой стороны: а – протерозухия Litorosuchus somnii (по: Li et al., 2016);
б – паразухия Smilosuchus gregorii (по: Heckert et al., 2021); в – крокодил Congosaurus bequaerti (по: Schwarz-Wings et al.,
2009); г – гадрозавр Corythosaurus casuarius (по: Brown, 1916); д – цератопс Leptoceratops cerorhynchus (по: Brown,
Schlaikjer, 1942); е – теропод Spinosaurus aegyptiacus (по: Ibrahim et al., 2020).
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Рис. 12. Поперечный разрез хвоста: а, б – в средней части хвоста (по: Терещенко, 2008): а – протоцератопид Leptocer-
atops gracilis, б – протоцератопид Bagaceratops sp.; в, г – в передней части хвоста (по: Madsen, 1976): в – аллозаврид Al-
losaurus fragilis, г – цератозаврид Ceratosaurus nasicornis.

а б в г

Рис. 13. Протерозухия Doswellia kaltenbachi (по: Weems, 1980): а, б – хвостовой отдел позвоночника: а – вид с дорсаль-
ной стороны, б – вид с левой стороны; в – поперечный разрез передней части хвоста. Стрелкой показан позвонок осо-
бенного строения, которое обуславливает наклон последующей части хвоста вниз.

а

б

в



88

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 4  2023

СЕННИКОВ

2013). С одной стороны, череп у них дорсовен-
трально уплощенный, длинный и широкий в зад-
ней части, ноздри направлены вверх, несколько
отстоят от переднего конца рыла, орбиты направ-
лены немного вбок, но больше вверх, хоаны ото-
двинуты довольно далеко назад (начальная ста-
дия образования вторичного неба). Эти призна-

ки, интерпретируемые как результат адаптации к
водному образу жизни, последовательно усили-
ваются в морфологическом ряду от Tropidosuchus
до Proterochampsa, достигая у последнего гипер-
трофированной степени развития (Sill, 1967;
Trotteyn et al., 2013). С другой стороны, по строе-
нию локомоторного аппарата протерохампсии,
особенно церритозавриды, гораздо более продви-
нуты в сторону быстрой наземной локомоции,
чем протерозухиды и эритрозухиды, и достигают
уже псевдозухового уровня организации – скапу-
локоракоид узкий и высокий, гленоидная впади-
на обращена преимущественно назад, задние ко-
нечности значительно длиннее передних, ди-
стальные отделы задних конечностей особенно
удлиненные, кости ног грацильные (рис. 14),
вертлужная впадина глубокая, супраацетабуляр-
ный гребень хорошо развит, бедренная кость сиг-
моидально изогнута, с мощным четвертым тро-
хантером, стопа симметричная, третий палец за-
метно длиннее четвертого, пятый палец частично
редуцирован, над позвоночником развит одинар-
ный ряд остеодерм, сочлененных между собой
(на один позвонок приходится около трех остео-
дерм) (Romer, 1972). Все эти признаки указывают
на возможность быстрой наземной локомоции
при приближенной к парасагиттальной поста-
новке конечностей и, возможно, пальцехожде-
нии (Romer, 1972), по крайней мере, факульта-
тивном (рис. 15). Развитие сагиттального ряда со-
члененых остеодерм, вероятно, связано с
развитием у протерохампсий вертикальной флек-
сии позвоночника, как у крокодилов (организа-
ция осевого комплекса по принципу балочного
моста) (Frey, 1985, 1988) и псевдозухий (Сенни-
ков, 1995). Появление же у протерохампсий оди-
нарного, а не двойного ряда остеодерм и своеоб-
разное их строение, однозначно свидетельствует
о независимом достижении ими псевдозухового
уровня организации локомоторного аппарата,
параллельно с псевдозухиями и орнитозухиями.

Такое противоречивое сочетание у протеро-
хампсий ярко выраженных признаков в строении
черепа, указывающих на глубокую специализа-
цию к водному образу жизни, и признаков в стро-
ении посткраниального скелета, столь же очевид-
но говорящих о прогрессивном развитии способ-
ности к активной наземной локомоции, ставят в
тупик исследователей, пытающихся определить,
какой образ жизни вели протерохампсии – пре-
имущественно наземный или водный. Гистоло-
гическое изучение строения их костей также не
внесло ясность в этом вопросе (Arcucci et al.,
2019).

Во время изучения материалов по ранним ар-
хозаврам в 2011 г. в Аргентине автор данной ста-
тьи обратил внимание на важную особенность
морфологии церритозаврида Chanaresuchus bona-
partei, не отмеченную до сих пор другими иссле-
дователями. У Ch. bonapartei, экз. PVL № 4575,

Рис. 14. Протерохампсия Chanaresuchus sp., экз. PVL
№ 6244, Музей Естественной истории Фонда Мигэля
Лилло, Тукуман, Аргентина, скелет правой задней
конечности и тазовый пояс, вид с латеральной сторо-
ны, фото А.Г. Сенникова.
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0
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Рис. 15. Реконструкция скелета протерохампсии Chanaresuchus bonapartei, вид с левой стороны (по: Romer, 1972).

Рис. 16. Протерохампсия Chanaresuchus bonapartei, экз. PVL № 4575, Музей Естественной истории Фонда Мигэля
Лилло, Тукуман, Аргентина, передняя часть хвостового отдела позвоночника на породе: а – вид с дорсальной сторо-
ны, б – вид с дорсо-латеральной стороны (сверху-слева). Фото А.Г. Сенникова.
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достаточно полного и хорошо сохранившегося
скелета, бросается в глаза необычное строение
плоского и мощного хвоста (рис. 16). Остистые
отростки и гемальные дуги хвостовых позвонков

в передней половине хвоста короткие, зато попе-
речные отростки длинные, широкие и мощные,
дорсовентрально уплощенные, более чем в два
раза длиннее остистых отростков, что характерно
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для тетрапод, плавающих с помощью вертикаль-
ных изгибов хвоста. Длинные и широкие попе-
речные отростки в передней части хвоста имеют-
ся и у другого экземпляра Chanaresuchus – PVL
№ 6244. У церритозарида Tropidosuchus romeri
(экз. PVL №№ 4601 и 4603) поперечные отростки
на позвонках в передней части хвоста также до-
статочно длинные и широкие, сохраняются почти
до конца хвоста, хотя и укорачиваются (рис. 17).
Остистые отростки у хвостовых позвонков
Chanaresuchus и Tropidosuchus ниже, чем у туло-
вищных. Таким образом, хвост этих церритозав-
рид был длинным, широким и дорсовентрально
уплощенным до самого его конца и представлял
собой единый горизонтальный плавник. Его ши-
рина увеличивалась, очевидно, еще и за счет мяг-
ких тканей, однако вряд ли имелся обособленный
терминальный плавник. По мнению автора, наи-
более близкий аналог церритозаврид по строе-
нию хвоста и по способу плавания – гигантская
выдра (Pteronura brasiliensis) (рис. 18). Горизон-
тальные изгибы хвоста, видимые на некоторых
образцах, например, Chanaresuchus bonapartei,
экз. PVL № 4575 и Tropidosuchus romeri, экз. PVL
№ 4601, не противоречат использованию верти-
кальной гибкости хвоста при плавании, т.к. вер-
тикальные изгибы сильно выражены у Tropidosu-
chus romeri, экз. PVL № 4603 (рис. 17, б). Во вся-
ком случае, широкий и плоский по всей длине
хвост протерохампсий мог действовать как эф-

фективный движитель при плавании скорее по-
средством его вертикальных изгибов. Горизон-
тальные же движения могли играть важную роль
при маневрировании животного. Таким образом,
для Chanaresuchus и Tropidosuchus предположе-
ние о плавании преимущественно с помощью
вертикальной подвижности хвоста кажется более
вероятным. По аналогии, такой же способ плава-
ния можно предположить и для остальных проте-
рохампсий, однако они представлены недоста-
точно полным и сохранным материалом, что не
позволяет сделать окончательные выводы.

Такое необычное специализированное строе-
ние хвоста Chanaresuchus и Tropidosuchus – до-
полнительный аргумент в пользу водного или по-
луводного образа жизни этих и других протеро-
хампсий. В то же время, строение конечностей и
их поясов говорит в пользу быстрой наземной ло-
комоции и наземного образа жизни Chanaresu-
chus и других церритозаврид. В этом они также
обнаруживают сходство с бразильской выдрой,
которая и отлично плавает, но и достаточно ловко
перемещается по суше. Во всяком случае, можно
утверждать, что представители протерохампсий
сочетали в себе специфические, необычные чер-
ты специализации и в водной, и в наземной локо-
моции.

Рис. 17. Протерохампсия Tropidosuchus romeri, Музей естественной истории Фонда Мигэля Лилло, Тукуман, Арген-
тина, хвостовой отдел позвоночника на породе: а – экз. PVL № 4601, вид с вентральной стороны; б – экз. PVL № 4603,
вид с правой стороны, над остистыми отростками в передней части хвоста расположен медиальный ряд сочлененных
остеодерм. Обозначение: Ptr – поперечные отростки на заднехвостовых позвонках. Фото П.Е. Ортис (P.E. Ortiz).
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Рис. 18. Хвостовой отдел позвоночника: а – протерохампсия Chanaresuchus bonapartei, экз. PVL № 4575, Музей есте-
ственной истории Фонда Мигэля Лилло, Тукуман, Аргентина, вид с дорсальной стороны (зеркально отображено), фо-
то А.Г. Сенникова; б – протерохампсия Tropidosuchus romeri, экз. PVL № 4601, Музей естественной истории Фонда
Мигэля Лилло, Тукуман, Аргентина, вид с вентральной стороны, фото П.Е. Ортис (P.E. Ortiz); в – бразильская выдра
Pteronura brasiliensis, экз. MNHN-ZM-AC-A1918, Музей естественной истории, Париж, Франция, вид с дорсальной
стороны, фото Ж. Верон (Geraldine Veron, Paris). Для Pteronura brasiliensis показан внешний контур хвоста с мягкими
тканями, для Tropidosuchus romeri – гипотетическая реконструкция контура хвоста с мягкими тканями.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведенный анализ имеющихся данных по-

казал, что ранее было недооценено разнообразие
адаптаций к водному образу жизни и плаванию у
ископаемых рептилий, в т.ч. в морфологии хво-
ста. Некоторым группам морских и пресновод-
ных рептилий были присущи дорсовентрально
уплощенная форма хвоста и, вероятно, плавание
с помощью его вертикальных движений, что в на-
стоящее время неизвестно среди пресмыкающих-
ся, но характерно для многих водных млекопита-
ющих. Развитие у ранних архозавров вертикаль-
ной гибкости позвоночника как важного звена
локомоторного аппарата, очевидно, способство-
вало большей вертикальной подвижности хвоста.
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Some Morphofunctional Features of the Tail of Early Archosaurs
in Relation to Swimming Adaptation

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

In ancient and modern aquatic and semi-aquatic tetrapods, several types of structure of the locomotor appa-
ratus are presented, providing various styles of swimming. In the course of evolutionary adaptation to swim-
ming, an important role was played by the morphological transformations of the tail, which often performs
the main propulsion function. Modern reptiles (except turtles) swim mainly with the help of horizontal tail
bends, while mammals swim either vertical or horizontal ones. Among extinct reptiles, Sauropterygia proba-
bly used vertical tail mobility when swimming. In most archosauromorphs, the tail became high, laterally
compressed, and they swam mainly with the help of its horizontal movements. Among early archosaurs, Pro-
terohampsians and Doswelliids are distinguished by their wide and dorsoventrally f lat tails, which may indi-
cate an adaptation to swimming using its vertical mobility.
Keywords: early archosaurs, Proterochampsia, Doswelliidae, tail morphology, aquatic locomotion
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Ревизия мелких (размером с современного чирка Anas crecca или мельче) утиных из среднего мио-
цена Франции (местонахождение Сансан) и Монголии (местонахождение Шарга) позволила уточ-
нить таксономический статус и систематическое положение хорошо известных видов Anas velox
Milne-Edwards, 1868 и A. soporata Kurochkin, 1976. Показано, что в фауне местонахождения Сансан
присутствуют три мелких представителя семейства Anatidae: A. velox представляет собой нырковую
утку, отчасти сходную с современными Histrionicus, но более мелкую – здесь этот вид перемещен в
ископаемый род Protomelanitta Zelenkov, 2011 (базальные Mergini). Несколько более мелкая форма
из Сансана представляет экологическую группу речных уток и относится к Anas soporata – виду, ко-
торый ранее был описан из Монголии и здесь перемещен в род Mioquerquedula Zelenkov et Kuroch-
kin, 2012. Кроме того, в фауне Сансана присутствует еще одна очень мелкая утка неясного система-
тического положения. Также описаны новые материалы по Mioquerquedula soporata comb. nov. и
M. minutissima Zelenkov et Kurochkin, 2012 из среднего миоцена Монголии.

Ключевые слова: ископаемые птицы, Anseriformes, эволюция, таксономия, неоген, средний миоцен,
Франция, Монголия
DOI: 10.31857/S0031031X23040153, EDN: OHZGLE

Птицы из семейства утиных (Anseriformes:
Anatidae s.l.) – одни из характерных и наиболее
заметных компонентов современных околовод-
ных экосистем. Группа относительно хорошо
представлена в палеонтологической летописи,
начиная с позднего олигоцена – раннего миоцена
(Mlíkovský, 2002; Mourer-Chauviré et al., 2004;
Worthy et al., 2007, 2022; Worthy, 2009; Зеленков,
2012, 2019; Mayr, 2017; Zelenkov et al., 2018 и др.);
это указывает на стабильно важную роль утиных
в фаунистических сообществах позвоночных на
протяжении значительной части позднего кай-
нозоя.

Базальные представители отряда Anseriformes
(как стволовые, так и кроновые) – в основном,
относительно крупные птицы (размером с гуся
или лебедя; Tambussi et al., 2019; Zelenkov, 2019
и др.). Мелкий размер, по-видимому, является
продвинутой чертой экологической формы
“уток”, что может хотя бы отчасти быть связано с
их способностью фильтровать очень мелкие пи-
щевые объекты (Zelenkov, Stidham, 2018; Зелен-
ков, 2019). Уже древнейшие позднеэоценовые ев-
роазиатские утки из ископаемого семейства Ro-

mainvilliidae были представлены мелкими
(с современного чирка) формами (Mayr, 2008; Зе-
ленков, 2018), но особенно обычными в палеонто-
логической летописи раннего и среднего миоцена
становятся миниатюрные Anatidae. В Евразии они
представлены несколькими ископаемыми таксо-
нами, в т.ч. “Mionetta” natator (Milne-Edwards,
1867) и “Anas” velox Milne-Edwards, 1868 в Запад-
ной Европе и “A.” soporata Kurochkin, 1976 и Mio-
querquedula spp. в Центральной Азии (Cheneval,
1983, 1987, 2000; Курочкин, 1985; Mlíkovský, 2002;
Зеленков, Курочкин, 2012). Различение указан-
ных мелких видов утиных зачастую проблематич-
но, а их систематика остается слабо разработан-
ной. В частности, материалы из среднего миоцена
местонахождения Сансан (Франция), относимые
к классическому таксону “Anas” velox, в действи-
тельности представляют собой смесь как мини-
мум двух таксонов (Зеленков, 2013, 2019; Zelenkov,
2017), при этом они до настоящего времени не со-
поставлялись с морфологически сходными цен-
трально-азиатскими “A.” soporata (Зеленков, Ку-
рочкин, 2015). В то же время такое сопоставление
необходимо, поскольку в раннем и среднем мио-
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цене отдельные роды и виды утиных имели очень
широкие (в том числе, пан-евроазиатские) ареа-
лы (Mayr, Smith, 2017; Stidham, Zelenkov, 2017;
Zelenkov et al., 2018).

Родовая принадлежность ранне- и среднемио-
ценовых мелких уток Евразии также проблема-
тична (Olson, 1985; Livezey, Martin, 1988; Зеленков,
2012). Основатель палеорнитологии А. Мильн-Эд-
вардс не вкладывал современного филогенетиче-
ского понимания в используемое им родовое на-
звание Anas (речные утки) и даже включил в этот
род плавающих птиц из других отрядов, помимо
гусеобразных (Howard, 1964). Тем не менее, уста-
новленный им биномен A. velox активно исполь-
зуется вплоть до настоящего времени. Отнесение
к Anas близких по возрасту среднеазиатских
“A.” soporata также вызывает сомнение – особен-
но с учетом того, что среднемиоценовые фауны
птиц из Монголии включают в себя очень мало
представителей современных родов (Zelenkov,
2016). Другой описанный Мильн-Эдвардсом вид,
раннемиоценовый A. natator, был перенесен в род
Mionetta (Livezey, Martin, 1988), выделенный для
более крупного Anas blanchardi Milne-Edwards,
1863. Б. Лайвизи и Л. Мартин отмечали предвари-
тельный характер предложенной ими классифи-
кации A. natator, во многом основанной на близ-
ком геологическом возрасте и плезиоморфной
морфологии обоих видов (Livezey, Martin, 1988).
Современные речные утки, долгое время отно-
сившиеся к одному роду Anas s.l., в настоящее
время разделены на несколько родов (Dickinson,
Remsen, 2013). Это ставит дополнительные во-
просы в таксономии обсуждаемых ископаемых
форм, никогда не подвергавшихся филогенетиче-
скому тестированию.

В данном цикле статей описаны новые мате-
риалы и приведена таксономическая ревизия
мелких уток (размерный класс с чирка или мень-
ше) из ряда местонахождений раннего–среднего
миоцена Евразии. Первое сообщение посвящено
ревизии двух близкоразмерных форм – “Anas” ve-
lox и “A.” soporata – и сопутствующих материалов
по мелким утиным из типовых для этих видов
среднемиоценовых местонахождений Сансан
(Франция) и Шарга (Монголия). Показано, что в
фауне Сансана присутствуют, по меньшей мере,
три мелких утки, из которых одна конспецифич-
на A. soporata, первоначально установленной из
Монголии (Курочкин, 1985; Зеленков, Курочкин,
2012). Новые материалы по этому виду из место-
нахождения Шарга позволяют относить его к ис-
копаемому роду Mioquerquedula. Anas velox пред-
ставляет отдельный таксон нырковых утиных и
предварительно перемещен в ископаемый род
Protomelanitta.

Номенклатура скелета в этой и последующих
статьях приведена по “Nomina Anatomica Avium”
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РЕВИЗИЯ МЕЛКИХ УТИНЫХ 
МЕСТОНАХОЖДЕНИЯ САНСАН

Традиционно все мелкие утиные из среднего
миоцена (MN 6) местонахождения Сансан отно-
сились к Anas velox (Milne-Edwards, 1868; Chene-
val, 1987, 2000; Mlíkovský, 2002 и др.). В то же вре-
мя материал по мелким уткам из этого местона-
хождения явно свидетельствует о присутствии
трех таксонов, дифференциация которых в
первую очередь возможна по коракоиду – эле-
менту, лучше остальных представленному в вы-
борке из Сансана.

Коракоид. Одну группу коракоидов представ-
ляет паралектотип A. velox (экз. MNHN, № SA
1232; табл. XII, фиг. 3; см. вклейку), а также экз.
MNHN, № SA 14003 – оба характеризуются не-
сколько более крупными размерами по сравне-
нию с остальными экземплярами, крупным и
субокруглым cotyla scapularis, а также заострен-
ным angulus medialis. Степень медиального сме-
щения вершины processus acrocoracoideus у двух
обсуждаемых коракоидов варьирует, но в целом
facies articularis clavicularis несильно выступает
медиальнее медиального края стержня. Размеры
cotyla scapularis и форма angulus medialis этих эк-
земпляров соответствуют таковым нырковых
уток (Oxyurinae, Mergini, Aythyini), однако Aythy-
ini и, особенно, Oxyurinae характеризуются ины-
ми пропорциями коракоида, выражающимися в
заметно более удлиненном стержне при сходных
относительных размерах краниальной суставной
части (facies articularis humeralis + cotyla scapu-
laris). Пропорции, сходные с описываемыми эк-
земплярами, имеет коракоид современных Mergi-
ni, при этом более всего экземпляры из Сансана
сходны с современным родом Histrionicus
(табл. XII, фиг. 1), для которого характерен не-
сколько отставленный медиально относительно
стержня facies articularis clavicularis. У других
Mergini (и в еще более значительной степени у
Aythya) facies articularis clavicularis прижата к
стержню и не выступает медиальнее его. Отличия
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от современных Histrionicus у обсуждаемых эк-
земпляров из Сансана незначительны, и выража-
ются в первую очередь в более наклонной ориен-
тации более толстого crista acrocoracoidea. Среди
ископаемых форм экз. MNHN, № SA 1232 весьма
сходен с Manuherikia primadividua Worthy et al.,
2022 из нижнего миоцена Новой Зеландии, кото-
рый отличается от французской формы несколь-
ко более длинным стержнем и несколько укоро-
ченным processus acrocoracoideus при сходных
размерах краниальной суставной части (facies ar-
ticularis humeralis + cotyla scapularis) – эти отли-
чия в целом соответствуют морфологии коракои-
да Oxyurinae, к стволовым представителям кото-
рых и относят Manuherikia (Worthy et al., 2022).

Дистинктивную морфологию имеет практиче-
ски полный правый коракоид (экз. MNHN, № SA
10283; табл. XII, фиг. 4), отличающийся от упомя-
нутых выше экземпляров меньшим размером,
менее крупным и несимметричным cotyla scapu-
laris, тупым angulus medialis и заметно сильнее вы-
двинутым медиально processus acrocoracoideus.
Кроме того, processus procoracoideus у этого эк-
земпляра более широкий, с выпуклым каудаль-
ным краем. По всем указанным признакам экз.
MNHN, № SA 10283, ранее отнесенный к Anas ve-
lox (Cheneval, 2000), заметно отличается от ныр-
ковых уток (и, в частности, Histrionicus) и пара-
лектотипа A. velox (экз. MNHN, № SA 1232), но
практически идентичен голотипу A. soporata из
среднего миоцена местонахождения Шарга в
Монголии (Курочкин, 1985; Зеленков, Курочкин,
2012; табл. XII, фиг. 5) и на этом основании здесь
отнесен к этому виду.

Третий морфотип коракоидов из местонахож-
дения Сансан представляет еще более мелких
утиных, по размеру несколько более мелких, чем
современные A. crecca и сопоставимых с Mioquer-
quedula minutissima из местонахождения Шарга
(Зеленков, Курочкин, 2012), или даже более мел-
ких. К этому морфотипу относятся неполные ле-
вые коракоиды (экз. MNHN, №№ SA 14003,
14006; табл. XII, фиг. 8), отличающиеся наличием
вентрально очерченной ямки внутри sulcus m. su-
pracoracoidei (у M. minutissima поверхность sulcus
плоская или слегка вогнутая, но без очерченной
ямки) и зауженного стержня кости в его средней
части (каудальнее processus procoracoideus).
Морфология processus acrocoracoideus и angulus
medialis у коракоидов этого типа остается неиз-
вестной.

Карпометакарпус. Трем типам коракоидов со-
ответствуют три размерных типа карпометакар-
пусов из местонахождения Сансан. Карпомета-
карпус – менее диагностичный элемент скелета
утиных, в связи с чем дифференциация таксонов
по нему не всегда бывает возможна. Наиболее
крупные карпометакарпусы мелких уток из Сан-

сана в обсуждаемом размерном классе представ-
лены лектотипом Anas velox (экз. MNHN, № SA
1230; табл. XII, фиг. 9), который характеризуется
несколько укороченными пропорциями, умерен-
но глубоким impressio muscularis interna, слабо
выраженным impressio infratrochlealis, хорошо
выраженной вырезкой в каудальном крае дор-
сальной части trochlea carpalis и невысоким pro-
cessus extensorius с притупленной вершиной. По
длине этот экземпляр соответствует коракоиду –
паралектотипу A. velox и несколько превышает
коракоид экз. MNHN, № SA 10283, относимый в
этой работе к A. soporata. Таким образом, по от-
носительным размерам экз. MNHN, № SA 1230
может быть причислен как к нырковым уткам
(у современных Mergini карпометакарпус равен
или короче коракоида – продвинутый признак),
так и к речным – у Anatini карпометакарпус не-
значительно превышает коракоид по длине. Я
принимаю первый вариант (отнесение экз.
MNHN, № SA 1230 к нырковым уткам) на осно-
вании того, что у экз. MNHN, № SA 1230 имеется
проксимально выдвинутый проксимодорсаль-
ный угол trochlea carpalis, а также на основании
более низкого processus extensorius (оба признака
характеризуют Mergini) по сравнению с осталь-
ными карпометакарпусами из Сансана. Следует
отметить, что пропорциональное соотношение
коракоида и карпометакарпуса (лектотипа и па-
ралектотипа) A. velox соответствует таковым у
современных Histrionicus histrionicus, что согла-
суется с общим морфологическим сходством ко-
ракоида (паралектотипа) с этим современным
таксоном; карпометакарпус Histrionicus по про-
порциям также сходен с лектотипом Anas velox.
Примечательно, что ископаемый Manuherikia pri-
madividua также имеет укороченный карпомета-
карпус относительно коракоида (Worthy et al.,
2022).

Вторую группу карпометакарпусов представ-
ляет серия экземпляров, среди которых лучше
всего сохранились экз. MNHN, №№ SA 1250 и
SA 1463 (табл. XII, фиг. 10, 11). Эти экземпляры
отличаются от лектотипа Anas velox меньшим раз-
мером, более вертикально ориентированным и
несколько более узким processus extensorius, более
глубокой (особенно в дистальной части) impressio
muscularis interna, отсутствием проксимально вы-
дающегося проксимодорсального угла trochlea
carpalis, а также в целом некоторой укороченно-
стью (экз. MNHN, № SA 1250 по толщине os
metacarpale major сходен с лектотипом A. velox, но
при этом заметно короче). По пропорциям эти
карпометакарпусы соответствуют современным
Nettapus, при этом по абсолютной длине экз.
MNHN, № SA 1250 несколько превосходит кора-
коид экз. MNHN, № SA 10283 и, таким образом,
может быть отнесен к A. soporata. Экз. MNHN,
№ SA 1463 по длине соответствует голотипу Mio-
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querquedula minutissima и, таким образом, может
сопоставляться с описанными выше наиболее
мелкими коракоидами из Сансана.

Плечевая кость. Ранее плечевых костей Anas
velox из Сансана описано не было. Однако в дей-
ствительности к мелким уткам относится ди-
стальный фрагмент правой плечевой кости, ранее
описывавшийся (Cheneval, 2000) как паралекто-
тип пастушковой птицы Palaeoaramides beaumon-
tii (экз. MNHN, № SA 1238; табл. XII, фиг. 14). У
Rallidae дистальный эпифиз не расширяется дор-
сально относительно стержня (нет вогнутости в
дорсальном крае стержня при переходе на ди-
стальный эпифиз), condylus dorsalis ориентиро-
ван наклонно, fossa brachialis приближена к вен-
тральному краю стержня. У экз. MNHN, № SA
1238, как у Anatidae, дорсальный край стержня во-
гнут при переходе на дистальный эпифиз, condy-
lus dorsalis ориентирован в значительной степени
параллельно длинной оси кости (загибается в
своей проксимальной части вентрально), fossa
brachialis отдалена от вентрального края кости и
распространяется на дорсальную половину
стержня.

Дистальная часть плечевой кости имеет огра-
ниченную диагностическую ценность у утиных,
однако по размерам (ширина дистального эпи-
физа ~7.5 мм) экз. MNHN, № SA 1238 сходен с со-
временными Nettapus auritus, и на этом основа-
нии может сопоставляться с наиболее мелкими
коракоидами и карпометакарпусами из Сансана.
Сходный размер (ширина дистального эпифиза
7.7 мм) имеет плечевая кость Mioquerquedula
minutissima (экз. ПИН, № 4869/65; см. ниже) из
местонахождения Шарга, при этом экз. MNHN,
№ SA 1238 отличается от экз. ПИН, № 4869/65 бо-
лее широкой и дорсально расположенной fossa
brachialis, несколько меньшим tuberculum supra-
condylare ventrale, а также крупным и сильнее вы-
дающимся дорсально condylus ventralis при виде с
дистальной стороны.

Тибиотарсус. Достаточно хорошо сохранив-
шийся дистальный фрагмент тибиотарсуса (экз.
MNHN, № SA 1213; табл. XII, фиг. 13) по морфо-
логии и размерам соответствует Nettapus coro-
mandelianus и может быть отнесен к Anas soporata.
Для этого экземпляра характерен выраженный
наклон condylus medialis относительно condylus
lateralis (дистальный край кости скошен медиаль-
но), а также в целом довольно низкий краниока-
удально эпифиз при виде с дистальной стороны,
как у речных уток. У нырковых уток condylus me-
dialis и condylus lateralis ориентированы более па-
раллельно длинной оси кости, в результате чего
дистальный край эпифиза не скошен. При виде с
дистальной стороны тибиотарсус краниокаудаль-
но высокий у Nettapus и более низкий у Anatini.

Заключение по разнообразию мелких утиных
Сансана. Совокупность материалов по коракои-
дам и карпометакарпусам из Сансана указывает
на присутствие, по меньшей мере, трех таксонов
мелких уток в фауне местонахождения. Несколь-
ко более крупная из этих форм – “Anas” velox – в
действительности представляет собой нырковую
форму, отчасти сходную с современными Histri-
onicus histrionicus. Прослеживается сходство с ис-
копаемыми Manuherikia primadividua, однако
строение коракоида и карпометакарпуса не поз-
воляет сближать “Anas” velox с Oxyurinae; отнесе-
ние к стволовым Mergini кажется более вероят-
ным и соответствует молекулярным датировкам,
оценивающим дивергенцию Mergini началом
среднего миоцена (Sun et al., 2017). По абсолют-
ным размерам “A.” velox примерно на пять про-
центов мельче, чем современные Mergellus albel-
lus (Woelfle, 1967) и сопоставим с Oxyura jamaicen-
sis. Здесь “Anas” velox предварительно помещен в
ископаемый род Protomelanitta (см. ниже).

Более мелкая форма из Сансана, материалы по
которой ранее относились к “Anas” velox (Chene-
val, 2000), может быть отнесена к “A.” soporata на
основании практически идентичной морфологии
коракоида. Карпометакарпусы “A.” velox и
“A.” soporata близки по размерам, что связано с
пропорциональным укорочением кисти у нырко-
вых уток, однако различия в размерах и морфоло-
гии между двумя формами более отчетливо про-
являются на коракоидах.

Третья форма из Сансана (здесь обозначается
как Anatidae gen. indet.; табл. XII, фиг. 8, 11, 14)
по морфологии карпометакарпуса сходна с “A.”
soporata, но характеризуется несколько меньши-
ми размерами и дистинктивной морфологией
коракоида. К этой форме могут быть отнесены
следующие материалы: экз. MNHN, № SA 14005,
краниальный фрагмент левого коракоида;
экз. MNHN, № SA 14006, краниальный фраг-
мент левого коракоида; экз. MNHN, № SA 1238,
дистальная часть правой плечевой кости; экз.
MNHN, № SA 1463, правый карпометакарпус и,
возможно, ряд других материалов. По размеру эта
форма соответствует Mioquerquedula minutissima
или немного мельче, но при этом отличается мор-
фологически: так, коракоиды из Сансана харак-
теризуются заметным сужением в центральной
части и наличием очерченной вогнутости в sulcus
m. supracoracoidei. Систематическое положение
этой формы, по-видимому, присутствующей в
фауне местонахождения Тагай в Прибайкалье,
пока остается неясным и будет обсуждено в сле-
дующем сообщении.

Очень мелкая утка Anas meyerii Milne-Edwards,
1868, описанная по плохо сохранившемуся тарсо-
метатарсусу с фалангами из среднего миоцена
Германии, была сведена в младшие синонимы
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A. velox (Mlíkovský, 2002). Из-за плохой сохранно-
сти систематическое положение этого таксона
остается неясным; здесь он трактуется как nomen
dubium.

РЕВИЗИЯ МЕЛКИХ УТИНЫХ 
МЕСТОНАХОЖДЕНИЯ ШАРГА

Ранее считалось, что в Шарге присутствуют
три таксона мелких утиных: самая мелкая форма
(размером с Nettapus auritus) была описана по ко-
ракоиду, как Mioquerquedula minutissima, а мате-
риалы по несколько более крупным формам (со-
поставимым с Anas crecca или чуть мельче) были
отнесены к Anas soporata и еще одному неназван-
ному представителю Mioquerquedula – разделение
этих двух форм не представлялось возможным, по-
этому значительная часть материалов из Шарги
указывалась как Anatidae indet. (Anas/Mioquerque-
dula; Зеленков, Курочкин, 2012). Анализ предста-
вительных материалов по коракоидам из Шарги
(известно 12 экз. разной сохранности) показал,
что все они (за исключением одного), вероятнее
всего, принадлежали одному виду, и могут быть
отнесены к Anas soporata. При этом на более пол-
ных экземплярах прослеживается морфологиче-
ское сходство с Mioquerquedula minutissima: для
них, в частности, характерно наличие борозды,
переходящей с медиальной на вентральную по-
верхность кости, и умеренно выраженной impres-
sio m. supracoracoidei (признаки, отмечавшиеся в
качестве диагностических для Mioquerquedula;
Зеленков, Курочкин, 2012). Пропорции обсужда-
емых коракоидов точно соответствуют таковым
M. minutissima: расстояние от краниального края
processus procoracoideus до angulus medialis не-
сколько больше у M. minutissima и Anas soporata,
чем у соответствующих по размеру видов Nettapus
(при сходных с этими видами длине суставной ча-
сти: facies articularis humeralis + cotyla scapularis),
т.е., коракоид был несколько более удлинен, чем
у Nettapus. На основании описанного выше сход-
ства в строении коракоида A. soporata здесь пред-
варительно перемещена в род Mioquerquedula
(см. ниже). От Anas s.l. этот миоценовый вид от-
личается укороченными пропорциями стержня
и коротким processus acrocoracoideus: при сход-
ной длине суставной части (facies articularis hu-
meralis + cotyla scapularis) коракоид A. soporata
выраженно короче.

Таким образом, не удается подтвердить при-
сутствие в Шарге двух сходных по размеру форм
мелких уток, соответствующих некрупным эк-
земплярам современных A. crecca. В связи с этим
подавляющее большинство костных остатков не-
крупной утки из Шарги, более крупной, чем Net-
tapus auritus, здесь отнесено к “Mioquerquedula”
soporata. Вторая форма мелких утиных в Шарге

представлена отчетливо более мелким видом
M. minutissima.

Из Шарги также известен один неполный ко-
ракоид (экз. ПИН, № 4869/143), который при
сходных с Anas soporata размерах характеризуется
заметно более крупным и центрально располо-
женным (относительно стержня) cotyla scapularis –
этот экземпляр соответствует Manuherikia minuta
из нижнего миоцена Новой Зеландии по разме-
рам и общим пропорциям, и мог принадлежать
очень мелкой нырковой утке. При этом экз.
ПИН, № 4869/143 имеет, по-видимому, незаост-
ренный angulus medialis (последнее не характер-
но для нырковых уток) и довольно плохую со-
хранность, что затрудняет идентификацию этого
экземпляра. В связи с этим присутствие очень
мелкой нырковой утки в Шарге требует подтвер-
ждения.

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ
О Т Р Я Д ANSERIFORMES

СЕМЕЙСТВО ANATIDAE LEACH, 1820

Т р и б а Mergini Rafinesque, 1815
Род Protomelanitta Zelenkov, 2011

Protomelanitta: Зеленков, 2011, с. 74; Зеленков, Курочкин,
2015, с. 165; Stidham, Zelenkov, 2017, с. 223.

Т и п о в о й  в и д – Protomelanitta gracilis
Zelenkov, 2011, средний миоцен Монголии.

Д и а г н о з. См. в работе Н.В. Зеленкова (2011).
С о с т а в. Помимо типового вида, также

P. bakeri Stidham et Zelenkov, 2016 из среднего
миоцена США и, предварительно, P. velox (Milne-
Edwards, 1868) из среднего миоцена Франции.

З а м е ч а н и я. Род Protomelanitta был уста-
новлен из среднего миоцена местонахождения
Шарга (Монголия) как вероятный базальный
представитель Mergini – единственный член этой
группы утиных в фауне местонахождения (Зелен-
ков, 2011). Сходство Anas velox с современными
Mergini, с одной стороны, а также наличие общих
таксонов утиных в фаунах раннего–среднего
миоцена Центральной Азии и Франции (Zelenkov
et al., 2018; Зеленков, 2019), с другой, позволяют
предварительно относить мелкую нырковую утку
из Сансана к этому роду. Для A. velox наиболее
диагностично строение коракоида (см. выше),
однако для Protomelanitta ранее были указаны
только плечевые кости и тарсометатарсусы (Зе-
ленков, 2011; Stidham, Zelenkov, 2017). В то же вре-
мя, в сборах из Шарги присутствуют несколько
коракоидов нырковых уток, которые первона-
чально не были определены до вида (Зеленков,
2011). По меньшей мере, один неполный правый
коракоид (экз. ПИН, № 4869/247) по пропорци-
ям и абсолютным размерам близок к Histrionicus
histrionicus и, таким образом, мог принадлежать
Protomelanitta gracilis (голотип этого вида, плече-
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вая кость, также соответствует Histrionicus histri-
onicus по абсолютным размерам). При этом от
Histrionicus и остальных Mergini экз. ПИН,
№ 4869/247 отличается уплощенным processus
acrocoracoideus, вершина которого при виде с
краниальной стороны (с торца кости) ориентиро-
вана более медиально (у Mergini она ориентиро-
вана вентрально). Это подтверждает стволовое
положение этой формы по отношению к совре-
менным Mergini, что также следует из строения
плечевой кости (Зеленков, 2011). Экз. ПИН,
№ 4869/247 отличается от паралектотипа Anas ve-
lox более мелким cotyla scapularis, несколько бо-
лее толстым стержнем и немного более тупым an-
gulus medialis – все эти отличия не выходят за
рамки внутриродовых. При этом общие пропор-
ции кости (длина и степень медиальной выдвину-
тости processus acrocoracoideus, размеры и ориен-
тация processus procoracoideus, соотношения
длин омальной суставной части к длине от cotyla
scapularis до facies articularis sternalis) у обоих эк-
земпляров схожи.

Ocyplonessa shotwelli Brodkorb, 1961 из низов
верхнего миоцена США была описана по фраг-
ментарному тарсометатарсусу и карпометакарпу-
су как форма, метрически и морфологически
близкая Histrionicus (Brodkorb, 1961). С. Олсон и
П. Расмуссен (Olson, Rasmussen, 2001) переизучи-
ли голотип этого вида (дистальный тарсометатар-
сус) и отнесли его к современному Histrionicus,
посчитав имеющиеся отличия несущественны-
ми; при этом морфология карпометакарпуса эти-
ми авторами не обсуждалась. Карпометакарпус
Ocyplonessa shotwelli надежно отличается от тако-
вого Histrionicus и остальных Mergini строением
processus extensorius, что поддерживает отдельный
родовой статус этой ископаемой североамери-
канской формы. В то же время, указанный карпо-
метакарпус все же имеет более низкий processus
extensorius (продвинутый признак, сближающий
с Mergini), выраженные вдавления на вентраль-
ной поверхности проксимального эпифиза и глу-
бокую fovea carpalis caudalis (Brodkorb, 1961), чем
отличается от лектотипа Anas velox. Таким обра-
зом, отнесение A. velox к роду Ocyplonessa выгля-
дит менее обоснованным, чем к Protomelanitta.
Однако родовая принадлежность Anas velox все
же требует подтверждения после всеобъемлющей
ревизии более крупных нырковых утиных сред-
него миоцена Евразии.

Protomelanitta velox (Milne-Edwards, 1868), comb. nov.

Табл. XII, фиг. 3, 9

Anas velox: Milne-Edwards, 1867-68, с. 150, табл. 26,
фиг. 1–18; Fraas, 1870, с. 280; Lydekker, 1891, с. 1l6; Paris, 1912,
с. 290; Lambrecht, 1933, с. 359; Howard, 1964, с. 294; Cheneval,
1987, с. 142, табл. 1, фиг. 2–4 (part.); 2000, с. 329 (part.);
Mlíkovský, 2002, с. 118 (part.).

Nettion velox: Brodkorb, 1964, с. 224.

Mioquerquedula velox: Зеленков, Курочкин, 2012, c. 91.

Л е к т о т и п – MNHN, № SA 1230, правый
карпометакарпус; местонахождение Сансан,
Франция; средний миоцен (зона MN 6) (Chene-
val, 1987).

О п и с а н и е. В коракоиде cotyla scapularis
крупный и субокруглый, angulus medialis заост-
ренный; facies articularis clavicularis несильно вы-
ступает медиальнее медиального края стержня
(вершина processus acrocoracoideus не выдвинута
заметно медиально относительно стержня) и
практически не нависает над sulcus m. supracora-
coidei; impressio bicipitalis располагается на уровне
медиального края стержня; sulcus m. supracora-
coidei без выраженной вогнутости и ямок; стер-
жень умеренно удлиненный, без заметного рас-
ширения в стернальном направлении; на вен-
тральной поверхности стержня имеется умеренно
выраженное ребро (лучше выражено у лектоти-
па), тянущееся от медиальной кромки стержня в
центральной части кости в каудальном направле-
нии (это ребро ограничивает сухожилие m. supra-
coracoideus, при этом выраженный желоб для су-
хожилия отсутствует); angulus medialis заострен-
ный и заметно выдается медиально.

Карпометакарпус имеет умеренно укорочен-
ные пропорции; проксимодорсальный угол troch-
lea carpalis выдвинут проксимально; impressio
muscularis interna умеренно глубокое, impressio in-
fratrochlearis слабо выражено, вырезка в каудаль-
ном крае дорсальной части trochlea carpalis хоро-
шо выражена; processus extensorius невысокий и с
притупленной вершиной.

Р а з м е р ы  в  м м. Коракоид: медиальная
длина – 35.4 (экз. MNHN, № SA 1232), ~ 35.2
(экз. MNHN, № SA 14003); длина краниального
эпифиза от вершины до каудального края cotyla
scapularis – 11.7 (экз. MNHN, № SA 1232); мини-
мальная поперечная ширина стержня – 4.0 (экз.
MNHN, № SA 1232), 3.9 (экз. MNHN, № SA
14003). Карпометакарпус (лектотип): общая дли-
на – 34.6; дорсовентральная ширина прокси-
мального эпифиза – 8.7.

С р а в н е н и е. От других видов рода отличает-
ся мелкими размерами (немного мельче совре-
менных Mergellus albellus, в то время как P. gracilis
и P. bakeri сопоставимы с современными Histrion-
icus histrionicus).

З а м е ч а н и я. Данный вид первоначально
был описан и долгое время трактовался в составе
современного рода Anas (Cheneval, 1987, 2000;
Mlíkovský, 2002), при этом ранее уже отмечалось,
что Мильн-Эдвардс описывал в качестве Anas
любую утку, независимо от ее родового положе-
ния, а в некоторых случаях – и других водных
птиц (Howard, 1964). Мы ранее поместили A. ve-
lox в род Mioquerquedula (Зеленков, Курочкин,
2012), однако это решение было пересмотрено
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(Зеленков, Курочкин, 2015). Причиной первона-
чальной ошибочной трактовки явился тот факт,
что в материалах по Anas velox из типового место-
нахождения Сансан смешаны остатки несколь-
ких таксонов мелких уток (среди которых и Mio-
querquedula; Zelenkov, 2017; см. выше). Показан-
ное в настоящей работе отнесение A. velox к
нырковым уткам вызывает необходимость реви-
зии других материалов по утиным из местонахож-
дения Сансан относительно их вероятной при-
надлежности к этому виду. В частности, необхо-
димо подтверждение видовой самостоятельности
еще одной нырковой утки из Сансана – Aythya
chauvirae Cheneval, 1987, голотипом которой яв-
ляется бедренная кость. У речных уток Anatini
бедренная кость по длине примерно равна или
несколько мельче, чем коракоид, в то время как у
многих нырковых уток бедренная кость крупнее
коракоида (ввиду увеличения задней конечности
и укорочения крыла). В связи с этим голотип
A. chauvirae по относительным размерам теоре-
тически может относиться к Anas velox; сходные
относительные пропорции (бедренная кость
превышает по размеру коракоид) характерны, в
частности, для современных Histrionicus и иско-
паемых нырковых уток Manuherikia primadividua
(Worthy et al., 2022).

Для подтверждения таксономического статуса
Aythya chauvirae и отнесенных к этому виду мате-
риалов требуется ревизия более крупных нырко-
вых уток из среднего миоцена Евразии, однако
синонимизация этого вида и Anas velox все же
представляется маловероятной. Ранее уже отме-
чалось (Worthy et al., 2007), что Aythya chauvirae
может относиться к Dendrocheninae. Голотип
этого вида (бедренная кость, экз. MNHN, № SA
1457) не может относиться к роду Aythya, по-
скольку характеризуется иными пропорциями
(она более короткая и с толстым стержнем). Кро-
ме того, бедренная кость отличается от таковой
Aythya практически не выступающим прокси-
мально и краниально относительно головки вер-
телом и отчетливо глубокой fossa poplitea. По
этим признакам, а также по пропорциям данная
форма сходна с Clangula и Oxyura. В то же время,
экз. MNHN, № SА 1457 отличается от Clangula
некрупной caput femoris (робустная у Clangula)
при виде с каудальной и проксимальной сторон,
при этом по форме caput соответствует современ-
ным Oxyura и, таким образом, экз. MNHN, № SА
1457 может представлять Oxyurinae. Отнесенный
к Aythya chauvirae неполный коракоид (экз.
MNHN, № SА 10276; Cheneval, 1987) соответству-
ет голотипу по длине (у современных Oxyura бед-
ренная кость по длине примерно равна коракои-
ду), и по пропорциям стержня также сходен с
Oxyura, при этом он отличается от паралектотипа
Anas velox более крупным размером – это свиде-

тельствует об отдельном таксономическом стату-
се Aythya chauvirae.

Ранее для Anas velox упоминался хранящийся в
Штутгарте коракоид из местонахождения Штай-
нхайм (Lambrecht, 1933; Howard, 1964; Mlíkovský,
2002), но этот экз. никогда не был описан или
изображен. Экз. SMNS, № 57942 (правый кора-
коид), действительно, соответствует по общей
морфологии и размерам паралектотипу из Сан-
сана, но отличается заметно большей робустно-
стью, меньшей выраженностью медиального реб-
ра на вентральной поверхности стержня и укоро-
ченным и притупленным angulus medialis
(последние два признака – эволюционно продви-
нутые, сближающие этот экземпляр с Anatini).
Эти отличия, в свете довольно однообразной
морфологии коракоида утиных, несомненно,
указывают на обособленный родовой статус фор-
мы из Штайнхайма, но могут отражать и времен-
ную изменчивость внутри данной линии, учиты-
вая несколько более молодой возраст немецкого
местонахождения. Подтвердить отнесение к
A. velox материалов из другого немецкого средне-
миоценового местонахождения Аттенфельд
(Schlosser, 1916) не удалось, поскольку эти не
изображенные экземпляры не были найдены в
коллекции. Систематическая принадлежность
мелкой утки из верхнего миоцена Гаргано (Ита-
лия), которая была отнесена к A. velox на основа-
нии размеров и общего сходства с современными
Anas (Pavia, 2013), требует подтверждения, ввиду
пересмотра материалов из Сансана.

Древнейшее указание на A. cf. velox в литерату-
ре относится к материалам из нижнего миоцена
(MN 4b) местонахождения Дольниче в Чехии
(Švec, 1981), однако изображенный в этой работе
коракоид по размерам и морфологии заметно от-
личается от материалов из Сансана и, несомнен-
но, представляет другой таксон утиных (возмож-
но, относится к Mionetta blanchardi, с которой он
сходен по размерам). Ранее И. Мликовский
(Mlíkovský, 2002) отнес эту находку к Mionetta na-
tator.

М а т е р и а л. Кроме лектотипа, из типового
местонахождения: экз. MNHN, №№ SA 1232,
правый коракоид (паралектотип; Cheneval, 1987),
SA 14003 правый коракоид; SA 1231, проксималь-
ный фрагмент левой локтевой кости (паралекто-
тип; Cheneval, 1987); SA 1404, проксимальный
фрагмент правого карпометакарпуса.

Род Mioquerquedula Zelenkov et Kurochkin, 2012
Mioquerquedula minutissima Zelenkov et Kurochkin, 2012

Табл. XII, фиг. 7

Mioquerquedula minutissima: Зеленков, Курочкин, 2012,
с. 92, рис. 1, г, д, табл. XVII, фиг. 6; 2015, с. 170, рис. 57,
табл. XV, фиг. 20, 21.
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Г о л о т и п – ПИН, № 4869/193, левый кора-
коид; Монголия, Гоби-Алтайский аймак, Шарга-
ин-Гоби, местонахождение Шарга; верхи средне-
го миоцена.

О п и с а н и е. В плечевой кости дистальный
эпифиз заметно расширяется относительно
стержня; при виде с дорсальной стороны эпифиз
не загибается краниально; impressio m. pronator
superficialis крупное, приближено к tuberculum su-
pracondylare ventrale; tuberculum supracondylare
ventrale отчетливо выдается относительно приле-
гающей части стержня; impressio brachialis узкое,
практически не расширяется дорсопроксималь-
но; epicondylus dorsalis узкий; condylus ventralis
при виде с краниальной стороны некрупный, его
проксимальный край несильно наклонен относи-
тельно длинной оси кости. Описание коракоида
см. в работе Зеленкова и Курочкина (2012). Раз-
меры мелкие, с современного Nettapus auritus.

Р а з м е р ы. См. Зеленков, Курочкин, 2012.
И з м е н ч и в о с т ь. Из местонахождения

Шарга известно три фрагментарных коракоида,
по абсолютным размерам сопоставимых с голо-
типом и на этом основании относимых к данному
виду. Экз. ПИН, №№ 4869/191, 239 характеризу-
ются более прямым стержнем на уровне facies ar-
ticularis humeralis по сравнению с голотипом, от-
сутствием вырезки в каудальном крае facies articu-
laris clavicularis (имеется у голотипа), отсутствием
ямки в краниальной части sulcus m. supracora-
coidei (facies articularis clavicularis у указанных эк-
земпляров не нависает над sulcus). Представляет-
ся маловероятным, что в Шарге присутствуют два
таксона идентичных по размеру карликовых ути-
ных, поэтому данные вариации трактуются как
внутривидовая изменчивость. Они согласуются с
повышенной изменчивостью коракоида (за ис-
ключением общих пропорций) у современных
речных уток (Зеленков, 2022).

С р а в н е н и е. Отличается от других видов ро-
да мелкими размерами.

З а м е ч а н и я. Плечевая кость из Шарги
(экз. ПИН, № 4869/56), ранее обозначенная как
Anatidae indet., может быть отнесена к этому виду
на основании относительных размеров (соответ-
ствует N. auritus) и морфологии, сходной с более
крупным экз., относимым к M. soporata (см. ни-
же). У экз. ПИН, № 4869/56 стержень несколько
тоньше, а эпифиз несколько сильнее расширен
относительно стержня – эта особенность может
быть как индивидуальной, так и характерной для
M. minutissima. Примечательно, что ширина
стержня – самый изменчивый параметр у совре-
менных речных уток (Зеленков, 2022). Malaco-
rhynchus имеет еще более расширенный эпифиз и
более крупный epicondylus dorsalis. У современных
Anatini, напротив, стержень очень робустный.

М а т е р и а л. Кроме голотипа, из типового
местонахождения: экз. ПИН, №№ 4869/56, ди-
стальный фрагмент левой плечевой кости;
4869/191, 239, краниальные фрагменты правых
коракоидов.

Mioquerquedula soporata (Kurochkin, 1976), comb. nov.

Табл. XII, фиг. 4–6, 10, 12, 13, 16

Anas soporata: Курочкин, 1976, с. 61, рис. 8; 1985, с. 43,
рис. 18, табл. V, фиг. 1–6 (part.); Зеленков, Курочкин, 2012,
с. 92, рис. 1, б, в, табл. XVII, фиг. 3; 2015, с. 171, табл. XV,
фиг. 23–25.

Dendrocygna soporata: Mlíkovský, Švec, 1986, с. 262.
Anas velox (part.): Cheneval, 1987, с. 142, non табл. 1,

фиг. 2–4; 2000, с. 32; Mlíkovský, 2002, с. 118.
Anatinae gen. indet.: Зеленков, Курочкин, 2012, с. 94.
Г о л о т и п – ПИН, № 2614/95, краниальная

половина правого коракоида; Монголия, Гоби-
Алтайский аймак, Шаргаин-Гоби, местонахож-
дение Шарга; верхи среднего миоцена, свита
ошин.

О п и с а н и е. В плечевой кости tuberculum
dorsale субтреугольный и незначительно припод-
нятый над плоскостью кости; каудальный гре-
бень стержня выражен несильно и ориентирован
на tuberculum dorsale; пропорции плечевой кости
укороченные; стержень кости умеренно грациль-
ный; fossa brachialis приближена к tuberculum su-
pracondylare ventrale; epicondylus dorsalis хорошо
выражен, но некрупный. В коракоиде присут-
ствует желоб, переходящий с медиального края
стержня на вентральную поверхность стерналь-
ного расширения; impressio m. supracoracoidei
умеренно выражено; общие пропорции укоро-
ченные; см. также описание коракоида в работе
Зеленкова и Курочкина (2012).

Р а з м е р ы  в  м м. Карпометакарпус: полная
длина – 33.1 (экз. ПИН, № 4869/242), 33.0
(экз. MNHN SA 1250); краниокаудальная ширина
проксимального эпифиза – 8.2 (экз. ПИН,
№ 4869/242), 8.4 (экз. MNHN SA 1250); длина os
metacarpale alulare – 4.8 (экз. ПИН, № 4869/242);
дорсовентральная высота проксимального эпи-
физа – 3.6 (экз. ПИН, № 4869/242); дорсовен-
тральная высота os metacarpale major в централь-
ной части – 2.8 (экз. ПИН, № 4869/242).

С р а в н е н и е. От M. minutissima отличается
несколько более крупными размерами (соответ-
ствует современным Nettapus coromandelianus
или самым мелким экземплярам Anas crecca), не-
сколько более удлиненным краниокаудально
(эволюционно продвинутый признак) и заметно
сильнее выдвинутым медиально (плезиоморфный
признак) processus acrocoracoideus коракоида.

З а м е ч а н и я. Anas soporata здесь отнесена к
роду Mioquerquedula на основании сходного с
M. minutissima строения processus acrocoracoide-
us, cotyla scapularis, processus procoracoideus и в
целом сходных пропорций коракоида. Ранее для
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Anas soporata указывались только фрагментарные
коракоиды (Зеленков, Курочкин, 2012, 2015), од-
нако проведенная ревизия позволяет относить к
этому виду и несколько достаточно полных эк-
земпляров из типового местонахождения Шарга.
На основании этих коракоидов (а также практи-
чески полного экз. MNHN, SA 10283 из Сансана)
видно, что коракоид Anas soporata был укорочен
по сравнению с таковым современных Anatini, от-
части как у Nettapus. При сходной длине гленоид-
ной суставной части (facies articularis humeralis +
+ cotyla scapularis) длина кости (от вершины pro-
cessus procoracoideus до angulus medialis) заметно
меньше у Mioquerquedula, чем у Anas s.l. У совре-
менных Nettapus коракоид укорочен несколько
сильнее, чем у Mioquerquedula; еще более корот-
кий коракоид у Malacorhynchus, с которыми
M. soporata отчасти сходна строением processus
acrocoracoideus.

Ранее одной из отличительных черт M. sopora-
ta называлось наличие пневматического отвер-
стия под facies articularis clavicularis (Зеленков,
Курочкин, 2012). Мы относим наличие отверстия
у голотипа M. soporata на счет изменчивости (ве-
роятно, внутриродовой), поскольку индивиду-
альная изменчивость в развитии пневматизации
обнаружена у современных Nettapus (наши дан-
ные). Необходимо отметить, что значительная
изменчивость акрокоракоидной части характери-
зует и коракоиды M. minutissima (см. выше). Не
исключено, что M. soporata может в действитель-
ности представлять отдельный род утиных (на это
может указывать несколько более удлиненный
processus acrocoracoideus – продвинутый признак
для Anatinae), однако общая морфологическая
близость M. soporata и M. minutissima и их одина-
ковый возраст указывают на их принадлежность,
по меньшей мере, к одному эволюционному
уровню и вероятное близкое родство. Решение о
родовой самостоятельности M. soporata пока ка-
жется преждевременным, но может быть под-
тверждено дополнительными материалами по
обоим видам. В первую очередь представляется
важным отметить некорректность отнесения
M. soporata к группе Anas s.l., как это было сдела-
но ранее (Курочкин, 1985; Зеленков, Курочкин,
2012, 2015).

К этому виду здесь отнесена проксимальная
часть плечевой кости из Шарги (экз. ПИН,
№ 4869/107), которая, хотя имеет плохую сохран-
ность, надежно отличается от таковой Anas суб-
треугольным tuberculum dorsale, как у примитив-
ных утиных (у Anas этот бугорок всегда вытяну-
тый). Короткий и приподнятый tuberculum dorsale
характеризует и Mioquerquedula sp. из местонахож-
дения Рудабанья (Zelenkov, 2017). У обсуждаемых
плечевых костей прослеживается несильно выра-
женный каудальный гребень стержня, ориенти-
рованный на tuberculum dorsale – у Anas s.l. он не

выражен. Неполная плечевая кость из Шарги
(экз. ПИН, № 4869/54), также здесь отнесенная к
M. soporata, по размеру соответствует N. coroman-
delianus, как и голотип. От Anas s.l. экз. ПИН,
№ 4869/54 отличается заметно меньшей робуст-
ностью стержня (плезиоморфный признак для
Anatinae) и укороченностью – при абсолютных
размерах дистального эпифиза, сходных с тако-
выми мелких экземпляров современных A. crec-
ca, указанная плечевая кость короче (расстояние
от дистального края до дистального окончания
crista deltopectoralis короче на 10% у M. soporata).

К M. soporata здесь также отнесен ряд костей
из местонахождения Сансан, в т.ч. коракоид (экз.
MNHN, № SA 10283), практически идентичный
голотипу A. soporata как морфологически, так и
по размерам. Для этого экз. характерно наличие,
в т.ч., желоба, переходящего на вентральную
плоскость кости, как у M. minutissima. Един-
ственным различием экз. MNHN, № SA 1232 и
голотипа M. soporata является форма основания
processus acrocoracoideus при виде с вентральной
стороны: у голотипа M. soporata угол между im-
pressio bicipitalis и прилегающей частью стержня
на уровне facies articularis humeralis сглажен, в то
время как у экз. MNHN, № SA 10283 он срезан, в
результате чего формируется угловатая вырезка.
Отмеченное различие, по всей видимости, отно-
сится к разряду внутривидовой изменчивости –
вариации в форме каудального края processus
acrocoracoideus характерны для коракоидов
M. soporata из Шарги и современных утиных.

Лопатка (экз. ПИН, № 4869/80) по размерам
соответствует таковой современных N. coroman-
delianus и A. crecca. Для этого экземпляра харак-
терен относительно короткий акромион, как у со-
временных Nettapus, и, по-видимому, слабая изо-
гнутость (однако последний признак трудно
оценить точно ввиду неполной сохранности
стержня кости).

Практически полные (без os metacarpale mi-
nus) карпометакарпусы из Шарги (экз. ПИН,
№ 4869/242) и Сансана (экз. MNHN, № SA 1250)
здесь предварительно отнесены к M. soporata: они
имеют очень близкие абсолютные размеры и
сходные пропорции, сходны по ориентации pro-
cessus extensorius, длине дистального симфиза и
прочим признакам. Окатанность экз. ПИН,
№ 4869/242, по-видимому, объясняет несколько
меньшую проксимальную ширину этого экзем-
пляра по сравнению с экз. MNHN, № SA 1250. По
размеру проксимального эпифиза экз. ПИН,
№ 4869/242 сопоставим с современным N. coro-
mandelianus, но несколько удлинен и имеет не-
много более тонкую os metacarpale major. Общие
пропорции карпометакарпуса сходны с таковыми
Anatini. Этот экз. схож с Nettapus и Anas и суще-
ственно отличается от Oxyurinae высоким proces-
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sus extensorius и удлиненным symphysis distalis. Из
продвинутых черт, указывающих на отнесение к
Anatinae, стоит упомянуть наличие хорошо очер-
ченной вырезки в дорсальном крае trochlea carpa-
lis при виде с каудальной стороны и проксимоди-
стально укороченного основания os metacarpale
alulare (у Oxyurinae, в частности, основание os
metacarpale alulare удлинено, processus extensorius
низкий, а вышеупомянутая вырезка в дорсальном
крае trochlea carpalis выражена неявно). Примеча-
тельно, что дорсальный край trochlea carpalis вы-
ступает лишь незначительно проксимальнее, чем
вентральный (это хорошо заметно при виде с ка-
удальной и вентральной сторон), как у Anas s.l.
и в отличие от Mergini, при этом сильнее, чем у
Mionetta. От Mionetta данный экз. также отлича-
ется рядом особенностей: вентральная поверх-
ность processus extensorius и проксимального эпи-
физа невогнутая (вогнутая у Mionetta), на ка-
удальной поверхности малой метакарпалии
вблизи ее основания есть ямка (не выражена у
Mionetta), fossa infratrochlearis caudalis едва выра-
жена и небольшая (глубокая у Mionetta, Oxyurinae
и Mergini). Все эти особенности сближают дан-
ный экземпляр с Anatinae.

Несколько костей ранее некорректно опреде-
лялись как Anas/Mioquerquedula (Зеленков, Ку-
рочкин, 2012). Бедренная кость (экз. ПИН,
№ 4869/5) принадлежит Strigidae, еще одна бед-
ренная кость (экз. ПИН, № 4869/99) также не от-
носится к Anatidae и, по-видимому, представляет
Phasianidae. Не относится к Anatidae и фрагмен-
тарная локтевая кость экз. ПИН, № 4869/19.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Средний миоцен
Франции (Сансан; MN 6) и Монголии (Шарга;
MN 7+8).

М а т е р и а л. Из типового местонахождения,
кроме голотипа: экз. ПИН, №№ 4869/71, 102, 144,
189, 192, 240, 243, 244, неполные левые коракои-
ды; 4869/156, 159, 246, неполные правые коракои-
ды; 4869/80, левая неполная лопатка; 4869/107,
проксимальный эпифиз правой плечевой кости;
4869/54, неполная левая плечевая кость; 4869/25,
дистальный эпифиз правой плечевой кости;
2614/119, проксимальная половина правой локте-
вой кости; 4869/242, правый карпометакарпус;
4869/241, дистальный фрагмент правого карпоме-
такарпуса.

Из местонахождения Сансан, Франция: экз.
MNHN, №№ SA 10283, правый коракоид;
SA 1250, правый карпометакарпус; SA 1213, ди-
стальная половина левого тибиотарсуса.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  X I I
Коракоиды (фиг. 1–8), карпометакарпусы (фиг. 9–12), тибиотарсус (фиг. 13) и плечевые кости (фиг. 14–16) средне-
миоценовых и современных Anatidae c дорсальной (фиг. 1а–8а), вентральной (фиг. 1б–8б, 9–12), краниальной
(фиг. 13а, 14б–16б) и дистальной (фиг. 13б, 14а–16а) сторон.
Фиг. 1. Histrionicus histrionicus Lesson, 1828; современный, экз. остеологической коллекции птиц ПИН РАН, № 41-6-1.
Фиг. 2. Protomelanitta gracilis Zelenkov, 2011; экз. ПИН, № 4869/247; местонахождение Шарга, Монголия; средний миоцен.
Фиг. 3, 9. Protomelanitta velox (Milne-Edwards, 1868): 3 – паралектотип MNHN, № SA 1232; 9 – лектотип MNHN, № SA
1230; оба из местонахождения Сансан, Франция; средний миоцен.
Фиг. 4–6, 10, 12, 13, 16. Mioquerquedula soporata (Kurochkin, 1976): 4 – экз. MNHN, № SA 10283, местонахождение Сан-
сан, Франция; 5 – голотип ПИН, № 2614/95, местонахождение Шарга, Монголия; 6 – экз. 4689/189, местонахождение
Шарга, Монголия; 10 – экз. MNHN, № SA 1250, местонахождение Сансан, Франция; 12 – экз. 4869/242, местонахож-
дение Шарга, Монголия; 13 – экз. MNHN, № SA 1213, местонахождение Сансан, Франция; 16 – экз. ПИН, № 4869/54,
местонахождение Шарга, Монголия.
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Фиг. 7, 15. Mioquerquedula minutissima Zelenkov et Kurochkin, 2012: 7 – голотип ПИН, № 4869/193; 15 – экз. ПИН,
№ 4869/56; оба из местонахождения Шарга, Монголия.
Фиг. 8, 11, 14. Anatidae gen. indet.: 8 – экз. MNHN, № SA 14006; 11– экз. MNHN, № 1463; 14 – экз. MNHN, № SA 1238;
все из местонахождения Сансан, Франция.
Обозначения: am – angulus medialis; cs – cotyla scapularis; fac – facies articularis clavicularis; fah – facies articularis humer-
alis; ib – impressio bicipitalis; pa – processus acrocoracoideus; pp – processus procoracoideus.
Длина масштабной линейки 10 мм. Фиг. 13б, 14а, 15а и 16а – вне масштаба.

Small Ducks (Aves: Anatidae) from the Early–Middle Miocene of Eurasia.
1. A Revision of Anas velox Milne-Edwards, 1868 and Anas soporata Kurochkin, 1976

N. V. Zelenkov
Borissiak Paleontological institute of Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

A revision of small (the size of the modern teal Anas crecca or smaller) ducks from the middle Miocene of
France (Sansan locality) and Mongolia (Sharga locality) clarified the taxonomic status and systematic posi-
tion of the well-known species Anas velox Milne-Edwards, 1868 and Anas soporata Kurochkin, 1976 It is
shown that three small representatives of the family Anatidae are present in the fauna of the Sansan locality:
Anas velox is a diving duck, partly similar to modern Histrionicus, but smaller—here this species is transferred
to the fossil genus Protomelanitta Zelenkov, 2011 (basal Mergini). A somewhat smaller taxon from Sansan rep-
resents an ecological group of dabbling ducks and belongs to Anas soporata, a species that was previously de-
scribed from Mongolia and here transferred to the genus Mioquerquedula Zelenkov et Kurochkin, 2012. In
addition, yet another very small duck of unclear systematic position is present in the fauna of Sansan. New
materials on Mioquerquedula soporata comb. nov. and M. minutissima Zelenkov et Kurochkin, 2012 are also
described from the middle Miocene of Mongolia.

Keywords: fossil birds, Anseriformes, evolution, taxonomy, Neogene, middle Miocene, France, Mongolia
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Дано описание новой формы антилопы из нижнего плейстоцена пещеры Таврида в Центральном
Крыму. Новый род и вид Tavridia gromovi выделен по фрагменту крыши черепа с роговым стержнем
и нижней челюсти. Эта небольшая антилопа отличалась от всех известных форм особенностями
строения роговых стержней и зубной системы. По совокупности признаков она отнесена к трибе
Antilopini Gray, 1821. Находка в Крыму свидетельствует о значительном разнообразии этой группы
антилоп в раннем плейстоцене.

Ключевые слова: Tavridia gromovi gen. et sp. nov., Antilopini, ранний плейстоцен, Крым, пещера Таврида
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ВВЕДЕНИЕ
Пещера Таврида у пос. Зуя в 15 км к востоку от

Симферополя – крупное местонахождение плей-
стоценовых позвоночных в Центральном Крыму,
открытое в 2018 г. при прокладке федеральной ав-
тотрассы “Таврида” (Лопатин и др., 2019). Среди
материалов, найденных в основном костеносном
слое (MNQ18, 1.8–1.5 млн л. н.) в ходе раскопок в
2022 г., присутствуют остатки небольшой своеоб-
разной антилопы трибы Antilopini Gray, 1821 под-
семейства Antilopinae Gray, 1821.

Триба Antilopini объединяет антилоп рода Ga-
zella и родственные формы. В состав трибы вклю-
чают до 15–16 ископаемых родов и до 13 ныне су-
ществующих, из них четыре, Gazella (s.s.), Anti-
lope, Nanger и Eudorcas, относятся к настоящим
газелям (McKenna, Bell, 1997; Groves, Grubb, 2011;
Hassanin et al., 2012; Bärmann et al., 2013). Все эти
антилопы, в основном, мелких и средних разме-
ров, имели прямые или лировидные рога. Рого-
вые стержни у них без полостей (синусов), у боль-
шинства не скручены или скручены гетеронимно
(т.e. нормально, против часовой стрелки), реже
скручены гомонимно (обратно, по часовой стрел-
ке). Межлобный и лобно-теменные швы услож-
ненные. Ряд премоляров в разной степени укоро-
чен, а второй нижний премоляр (P2) может быть
редуцирован (иногда не развит). Премоляр P4
обычно с незамкнутой передней долинкой (пара-
конид и метаконид не слиты), а моляр М3 часто с

хорошо развитой задней (третьей) долей (Gentry,
1990, 1992; Gentry et al., 1999). В палеонтологиче-
ской летописи Antilopini представлены со средне-
го миоцена. В раннем плейстоцене они были до-
вольно широко распространены в Европе, Азии и
Африке.

До настоящего времени из раннего плейстоце-
на Европы было известно пять видов Antilopini
трех родов: Gazella borbonica Depéret, 1884,
MN15–MNQ17, Европа; G. bouvrainae Kostopou-
los et Athanassiou, 1997, MNQ16b–18, Европа;
G. aegea Athanassiou, 2002, MNQ17, Греция; Ga-
zellospira torticornis (Aymard, 1854), MN16–
MNQ18, Европа; Antilope koufosi Kostopoulos
(1998), MNQ18, Греция (Kostopoulos, Athanassiou,
1997; Kostopoulos, 1998, 2022; Spassov, Crégut-Bon-
noure, 1999; Spassov, 2005; Crégut-Bonnoure, 2007;
Rodrigo, 2011 и др.). Лишь один из этих видов,
G. torticornis, был обнаружен в составе ранне-
плейстоценовой ассоциации парнопалых из Та-
вриды по материалам первых раскопок, в 2019–
2020 гг. (Вислобокова и др., 2020).

Диагностика ископаемых родов и видов Anti-
lopini в значительной мере основывается на осо-
бенностях строения лобной кости и роговых
стержней (положение на черепе и форма, харак-
тер поверхности и др.), а также особенностях зуб-
ной системы (относительная длина ряда премо-
ляров, строение P4 и М3). По совокупности мор-
фологических признаков антилопа из Тавриды

УДК 569.735.5:551.793(477.75)
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отличается от всех известных форм Antilopini и
отнесена к новому роду и новому виду.

Находка новой антилопы в Тавриде расширяет
представления о разнообразии ископаемых Anti-
lopini Европы и дополняет картину природной
обстановки Крыма середины раннего плейстоце-
на – времени вселения ранних Homo в Причер-
номорье.

Автор выражает благодарность А.В. Лаврову,
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СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ
СЕМЕЙСТВО BOVIDAE GRAY, 1821

ПОДСЕМЕЙСТВО ANTILOPINAE GRAY, 1821

Т р и б а Antilopini Gray, 1821

Род Tavridia Vislobokova, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а – от местонахождения Та-
врида.

Т и п о в о й  в и д – Tavridia gromovi sp. nov.
Д и а г н о з. Размеры небольшие. Лобные ко-

сти между роговыми стержнями умеренно при-
подняты, лежат выше уровня орбит и немного
утолщены спереди, без синусов. Надглазничные
отверстия на небольшом расстоянии от основа-
ний роговых стержней, в глубоких ямках. Зарого-
вые ямки небольшие, латерально расположен-
ные. Пенек очень короткий, спереди перекрыт
роговым стержнем. Роговые стержни слабо гомо-
нимно скрученные, стройные, расходятся от ос-
нования и слабо загнуты назад, округлые в сече-
нии; их основания слегка сжаты спереди назад,
без полостей. Поверхность на медиальной сторо-
не с хорошо выраженной продольной бороздой,
начинающейся выше основания рогового стерж-
ня; ее острый задний край переходит дистально в
невысокий гребень. Нижняя челюсть газельного
типа, с выпуклым нижним краем. Ряд премоля-
ров короткий. P2 сильно редуцирован, однокор-
невой. P3 и P4 короткие, с хорошо развитым, вы-
ступающим лингвально парастилидом и скошен-
ным назад метаконидом, и замкнутой задней
лингвальной долинкой. Коронки нижних моля-
ров высокие, без эктостилида, с уплощенной
лингвальной стенкой и слабой козьей складкой.
M2 и М3 увеличены; третья доля М3 длинная и ши-
рокая, с фасеткой (маркой) и задним стилидом.

В и д о в о й  с о с т а в. Типовой вид из нижне-
го плейстоцена, поздний виллафранк (MNQ18);
Крым.

С р а в н е н и е. Стройные роговые стержни и
нижняя челюсть газельного типа, отсутствие си-
нусов в лобных костях и роговых стержнях, упло-
щенная лингвальная стенка нижних моляров,
присутствие слабой козьей складки, а также осо-
бенности строения P4 и М3 свидетельствуют о
принадлежности антилопы из Тавриды к трибе
Antilopini.

Гомонимное скручивание роговых стержней и
значительная редукция P2 отличает антилопу из
Тавриды от большинства представителей Antilo-
pini (в т.ч. Antilope Pallas, 1766 и Gazellospira Pil-
grim et Schaub, 1939). Эти особенности сближают
Tavridia с Hispanodorcas Thomas, Morales et
Heintz, 1982 (поздний миоцен – ранний плиоцен
Европы) и Antidorcas Sundevall, 1847 (поздний
плиоцен – ныне, Африка). По отсутствию сину-
сов и латеральному положению зароговой ямки
Tavridia сходна с Hispanodorcas, но отличается
приподнятостью межроговой области лобных ко-
стей выше уровня орбит, характером поверхно-
сти, более округлой формой сечения рогового
стержня, формой горизонтальной ветви нижней
челюсти, большей гипсодонтностью, короткими
премолярами, однокорневым Р2 и более крупным
М3 с сильно развитой третьей долей (Thomas еt al.,
1982; Bouvrain, de Bonis, 1988; Alcalá, Morales,
2006; Kostopoulos, 2014). От Antidorcas отличается
отсутствием синусов, положением зароговой ям-
ки, расхождением роговых стержней от основа-
ния, менее резкой разницей в высоте тела нижней
челюсти под P4 и M3, а также сохранением P2. У
Antidorcas синусы развиты в основаниях роговых
стержней и в лобных костях, простираются до
надглазничных отверстий (Vrba, 1973; Farke,
2010), P2 отсутствует, а P3 сильно редуцирован
(Gentry, 1966; Vrba, 1973; Gentry, Gentry, 1978).
Кроме того, отличается от Hispanodorcas и Anti-
dorcas переднезадней уплощенностью роговых
стержней, более крупными размерами и строе-
нием M3.

По слабому скручиванию, округлой форме се-
чения и характеру поверхности рогового стержня
род Tavridia сходен с Antilope, но отличается ти-
пом скручивания. У представителей рода Antilope
оно гетеронимное (Pilgrim, 1937, 1939; Kostopou-
los, 1998, 2022; Gentry et al., 1999; Хан, Ахтар,
2014). Роговой стержень Tavridia похож на голо-
тип A. subtorta Pilgrim, 1937 (AMNH, № 19989) из
верхнего плиоцена Сисвана, Пакистан, по разме-
рам, форме и наличию четко выраженной, широ-
кой продольной борозды, начинающейся выше
основания (Pilgrim, 1937, рис. 42; Хан, Ахтар,
2014, рис. 3). Но, в отличие от Tavridia, у A. subtor-
ta эта борозда тянется вдоль внешней поверхно-
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сти рогового стержня. От A. koufosi из Геракароу
(MNQ18), Греция, отличается как типом скручи-
вания, так и формой роговых стержней; у A. kou-
fosi скручивание гетеронимное и спиралевидное
(Kostopoulos, 1998, 2022).

От Gazella Blainville, 1816 отличается латераль-
ным положением зароговой ямки, более корот-
кими пеньками, скрученностью роговых стерж-
ней и особенностями их поверхности, а также
сильной редукцией P2. У всех Gazella зароговая
ямка сдвинута кзади, пеньки длиннее, роговые
стержни не скручены, обычно с сильной борозд-
чатостью, P2 с двумя корнями. По размерам анти-
лопа из Тавриды превосходит газелей из раннего
плейстоцена Европы, G. borbonica, G. bouvrainae
и G. aegea.

Oт Gazellospira Pilgrim et Schaub, 1939 отлича-
ется меньшими размерами, типом скручивания
роговых стержней, более коротким рядом премо-
ляров, большей гипсодонтностью и отсутствием
эктостилида на молярах. У Gazellospira роговые
стержни скручены гетеронимно и спиралевидны.

Tavridia gromovi Vislobokova, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а – в честь выдающегося
российского исследователя четвертичного пери-
ода В.И. Громова.

Г о л о т и п – ПИН, № 5644/306, фрагмент
крыши черепа с неполным правым роговым
стержнем (рис. 1); Россия, Крым, пещера Таври-
да; нижний плейстоцен (верхний виллафранк,
MNQ 18).

О п и с а н и е (рис. 1, 2). Крыша черепа голоти-
па спереди обломана перед надглазничным от-
верстием, а сзади – за лобно-теменным швом.
Угол между лобной и теменной поверхностями
около 140°. Лобно-теменной (венечный) и меж-
лобный (сагиттальный) швы усложненные. Лоб-
но-теменной шов изогнутый, выступает вперед
углом, равным примерно 140°. Сохранившаяся
теменная часть крыши черепа уплощенная. Меж-
роговая область лобной кости лежит выше орби-
ты, выпуклая, с узкой, слабой вогнутостью вдоль
медиального края основания рогового стержня.
Ширина черепа в месте сужения позади орбит,
по-видимому, была менее 90 мм. Лобная кость
между надглазничными отверстиями (for. supraor-
bitale), возможно, была немного вогнута. Спереди
лобная кость утолщена (до 20 мм чуть выше for.
supraorbitale). Основание рогового стержня рас-
положено над орбитой и лишь немного сдвинуто
назад. Надглазничное отверстие довольно круп-
ное (диаметром до 4.5 мм), лежит в глубокой ямке
недалеко от основания рогового стержня (мини-
мальное расстояние от заднего края for. supraor-
bitale до основания рогового стержня равно
16.2 мм). Расстояние между надглазничными от-

верстиями, вероятно, было около 50 мм. Пенек
очень короткий; спереди он почти не прослежи-
вается (перекрыт роговым стержнем), а сзади его
длина не превышает 5 мм. Контакт рогового
стержня с лобной костью спереди и с пеньком хо-
рошо выражен. Минимальное расстояние от
внутреннего края основания рогового стержня до
межлобного шва было около 17.5 мм и, очевидно,
расстояние между роговыми стержнями немного
превышало поперечный диаметр основания ро-
гового стержня. Угол наклона рогового стержня к
сохранившейся теменной части крыши черепа –
примерно 76°. Основание рогового стержня не-
много скошено относительно продольной оси че-
репа, угол скоса его максимальной оси по отноше-
нию к сагиттальной плоскости около 78°. Роговой
стержень сравнительно тонкий, постепенно сужа-
ется к облому, направлен назад и немного в сторо-
ну, слабо гомонимно скручен и слабо загнут назад.
В концевой части, перед обломом, намечается едва
заметный отгиб стержня в сторону. Спереди рого-
вой стержень выглядит прямым, а сбоку – слабо-
изогнутым: передний край рогового стержня пря-
мой в проксимальной половине и слабовыпук-
лый выше, а его задний край слабовогнутый. Угол
расхождения роговых стержней был острым (воз-
можно, не больше 40°–50°). Поверхность рогово-
го стержня почти без борозд и выраженных ки-
лей, покрыта серией “сетчато-анастомозирую-
щих бороздок” как у Antilope subtorta и
A. cervicapra (по: Pilgrim, 1937, с. 812). Четко выра-
женная медиальная продольная борозда (шири-
ной до 5 мм) с острым задним краем, переходя-
щим в слабый гребень, начинается на переднев-
нутренней части поверхности, на расстоянии
около 1.5 см от основания рогового стержня, а
оканчивается немного ниже облома. Гребень тя-
нется до облома и оканчивается в середине его
заднего края. Судя по положению концов гребня,
скручивание рогового стержня от основания до
облома составляет около 105°. Зароговая ямка не-
большая, расположена на латеральной поверхно-
сти, немного ближе к переднему краю основания
рогового стержня, чем к его заднему краю. От за-
роговой ямки косо вверх идет очень короткая, уз-
кая бороздка. Прерывистые косые бороздки
присутствуют позади этой борозды на наружной
поверхности стержня, а также на его задней по-
верхности. Сечение стержня округлое. Основа-
ние рогового стержня сильно скошено по отно-
шению к продольной оси стержня и слегка сжато
спереди назад; поперечный диаметр (DT) попе-
речного сечения основания стержня немного
превосходит его переднезадний диаметр (DAP);
индекс сжатия – 95%.

Компьютерная томография показала отсут-
ствие синусов в лобной кости и роговом стержне
(рис. 1, е–л). Костная ткань рогового стержня с
каналами для сосудов, в том числе крупных.
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Левая ветвь нижней челюсти экз. ПИН,
№ 5644/307 обломана впереди подбородочного
отверстия, а также в области углового отдела, и
частично разрушена позади зубного ряда (рис. 2).
Высота кости довольно резко увеличивается от P2
к М3. Нижний край горизонтальной ветви нижней
челюсти выпуклый. Подбородочное отверстие
сравнительно небольшое. Расстояние от него до
зубного ряда меньше длины М1–М2. Диастема, по-
видимому, была короткой. Очень маленькое от-
верстие лежит под передним краем Р3. Суставная

поверхность суставного отростка вогнутая, но у
медиального края она слабовыпуклая. Венечный
отросток длинный; он немного обломан на конце
и, вероятно, выступал назад дальше суставного
отростка. Профиль заднего края восходящей вет-
ви ниже суставного отростка прямой. Форма угла
не известна, но, по всей видимости, он не был
сильно выступающим.

Зубы гипсодонтные. Ряд премоляров очень
короткий. Р2 сильно редуцирован: он был одно-
корневым и, вероятно, рудиментарным; его аль-

Рис. 1. Tavridia gromovi gen. et sp. nov.: а–л – голотип ПИН, № 5644/306, фрагмент крыши черепа с неполным правым
роговым стержнем: а – спереди, б – снаружи, в – изнутри, г – сзади, д – положение роговых стержней; е–л – его то-
мография: ЗD модели, снаружи (е), поперечные сечения, на конце (ж), в середине (з), в основании (и); продольные
сечения: по средней линии (к) и ближе к поверхности (л); м – реконструкция облика животного; Крым, пещера Та-
врида; нижний плейстоцен.
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веола чрезвычайно мала (диаметром 0.95 мм). Ко-
ронки P3 и P4 сравнительно короткие, с хорошо
развитым, сильно выступающим лингвально па-
растилидом, сравнительно слабым параконидом,
скошенным назад метаконидом, слабо выступаю-
щим лингвально и смыкающимся с энтокони-
дом; задняя долинка замкнута. На буккальной
стороне P4 гипоконид отделен от протоконида
глубокой, довольно узкой, V-образной долинкой.
Коронки моляров сравнительно высокие, без эк-
тостилида. Лингвальные стенки сравнительно
плоские, с хорошо развитыми парастилидом и
энтостилидом, очень слабо вздутыми столбиками
метаконида и энтоконида, и без выраженного ме-
тастилида. На всех молярах присутствует слабая
“козья” складка. Коронки M2 и особенно M3 уве-
личены. Третья доля коронки М3 длинная и ши-
рокая, с внутренней маркой и задним стилидом.
Буккальная стенка третьей доли М3 выпуклая, на
поверхности окклюзии она округленная. Линг-
вальная стенка третьей доли М3 с коротким линг-
вальным столбиком, слабо округленным, слегка
угловатым на поверхности окклюзии. Длина тре-
тьей доли равна длине второй, а ее ширина лишь
на четверть меньше ширины последней.

Рельеф поверхности стирания моляров (me-
sowear) сравнительно высокий, лабиальные бу-
горки в основном острые, передние бугорки на
M2 и M3 слегка обломаны, углубления между бу-

горками мелкие на M1 и более глубокие на М3
(рис. 2, г).

Р а з м е р ы  в  м м, индексы в %. Голотип
ПИН, № 5644/306, лобная кость: длина от задне-
го края надглазничного отверстия до лобно-те-
менного шва 41; максимальная длина пенька сза-
ди 5.5; роговой стержень: длина (по прямой) до
облома 125.5; поперечный диаметр (DT) и перед-
незадний диаметр (DAP), DT × DAP, в основании
28.25 × 26.8, в середине 22.78 × 20.98 и у облома
16.53 × 16.18; DT основания спереди 32.03; индекс
сжатия основания (DAP/DT) – 95.

Паратип ПИН, № 5644/307, левая ветвь ниж-
нечелюстной кости: длина от заднего края подбо-
родочного отверстия до переднего края альвеолы
Р2 21.25; длина зубного ряда от альвеолы P2 до аль-
веолы М3 71.8; ширина восходящей ветви посере-
дине 30.58; минимальная высота диастемы 12.82;
высота горизонтальной ветви под Р2 19.15, под М1
23.86, под М3 30.39; наибольшая высота восходя-
щей ветви 103.75; высота восходящей ветви до ос-
нования (вырезки) суставного отростка 67.14, до
суставного отростка 75.12.

Зубы: длина ряда премоляров (от альвеолы Р2)
18.4, длина ряда моляров 51.74, по альвеолам со-
ответственно 17.99 и 49.83 (на лингвальной сторо-
не), 15.57 и 52.81 (на буккальной стороне); длина и
ширина (L × W) зубов: Р3 7.36 × 4.36; Р4 8.84 × 4.78;

Рис. 2. Tavridia gromovi gen. et sp. nov., паратип ПИН, № 5644/307: а, б – левая ветвь нижнечелюстной кости с PЗ–M3
снаружи (а), изнутри (б); в–д – PЗ–M3 с буккальной (в), лингвальной (г) и окклюзиальной (д) сторон; Крым, пещера
Таврида; нижний плейстоцен.
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М1 11.93 × 8.83; М2 15.9 × 8.23; М3 23.65 × 8.38;
длина и ширина третьей доли М3 8.69 × 6.62. Вы-
сота М3 меньше 1.5 его полной длины. Индекс
Р2–Р4/M1–M3 – 36.

З а м е ч а н и я. В настоящее время род Gazella
и родственные формы относят к трибе Antilopini
семейства Antilopinae (McKenna, Bell, 1997; Gen-
try et al., 1999; Bibi et al., 2009; Gentry, 2010), а не
выделяют в отдельное подсемейство Gazellinaе,
как это было принято раньше, в частности,
Е.Л. Дмитриевой (1977).

М а т е р и а л. Только голотип и паратип из
нижнего плейстоцена пещеры Таврида, Крым.

TAVRIDIA И НЕКОТОРЫЕ АСПЕКТЫ 
ЭВОЛЮЦИИ ANTILOPINI

Находка новой небольшой антилопы в Крыму
с очень слабо гомонимно скрученными роговыми
стержнями вдоль почти прямой оси позволяет
рассмотреть некоторые вопросы эволюции газе-
леподобных форм Antilopini со слабо скрученны-
ми рогами, по размерам и морфологически наи-
более близких к ней (Hispanodorcas, Antidorcas и
Antilope).

Основные направления эволюции этих Antilo-
pini, как и других копытных, связаны с расшире-
нием пространства обитания на фоне изменений
климата и ландшафтов. В разных линиях проис-
ходило постепенное освоение полуоткрытых, а
затем и открытых биотопов, которое, в частности,
сопровождалось изменениями черепа, формы ро-
гов, зубной системы.

Основные изменения в эволюционном разви-
тии роговых стержней у газелеподобных Antilopi-
ni – этo увеличение их размеров, усиление скру-
чивания и спиральности, отклонения назад, из-
гиба оси, уплощенности основания, появление
килей. Основания роговых стержней обычно рас-
положены над орбитами, но у некоторых форм
сдвигаются назад. Лобные синусы развивались
лишь у некоторых форм. Они наиболее сильно
развиты и заходят в основание рогового стержня
у Antidorcas, а у некоторых видов Antilope и Gazel-
la небольшие синусы лежат ростральнее надглаз-
ничного канала (напр., Farke, 2010). В ходе эво-
люции у разных представителей группы Antilopi-
ni шло развитие и постепенное усиление
адаптаций к грейзингу и смешанному питанию –
усиление гипсодонтности, сокращение относи-
тельной длины ряда премоляров, увеличение мо-
ляров и, соответственно, высоты и ширины тела
нижнечелюстной кости под молярами.

В филогенезе Antilopini особенно отчетливо
проявлялись мозаичный характер эволюции, па-
раллелизмы, разная скорость эволюционного
развития сходных признаков, появление сходных
признаков в разное геологическое время, и хоро-

шо прослеживается разное сочетание сходных
морфологических признаков у разных форм.

Антилопа из Тавриды демонстрирует уникаль-
ное сочетание примитивных и прогрессивных
признаков, характерных для газелеподобных An-
tilopini, и признаков специализации. Это сочета-
ние отличает Tavridia от всех известных родов. К
выраженным у голотипа T. gromovi sp. nov. пле-
зиоморфиям относятся: 1) отсутствие синусов в
лобных костях и роговых стержнях, 2) положение
оснований роговых стержней над орбитой, 3) рас-
хождение роговых стержней от оснований, 4) сла-
бый изгиб роговых стержней, 5) слабый наклон
роговых стержней назад и 6) округлое сечение. К
апоморфиям относятся: 1) положение межрого-
вой области лобных костей выше уровня орбиты,
2) положение надглазничного отверстия в глубо-
кой ямке, 3) латеральное положение зароговой
ямки и 4) короткий пенек. Основные признаки
специализации Tavridia: 1) слабое гомонимное
скручивание рогового стержня, 2) очень низкое
положение переднего края основания рогового
стержня (перекрывание пенька спереди) и 3) при-
сутствие медиальной продольной борозды с ост-
рым задним краем, переходящим на дистальном
конце в гребень.

К плезиоморфиям в морфологии нижней че-
люсти Tavridia относятся: 1) сравнительно низкое
тело горизонтальной ветви, 2) большая ширина
восходящей ветви, 3) большой угол между гори-
зонтальной и восходящей ветвями, 4) небольшое
расстояние между Р2 и подбородочным отверсти-
ем, а к апоморфиям – 1) выпуклый нижний край
тела горизонтальной ветви и 2) увеличение высо-
ты тела от Р2 к M3. По значительному сокраще-
нию ряда премоляров, значительной редукции Р2,
сокращению длины Р3 и Р4, сильному увеличе-
нию моляров М2 и М3, степени развития задней
доли М3 и отсутствию эктостилида на молярах
Tavridia превосходит всех известных вымерших
представителей Antilopini и близка к некоторым
современным видам.

Род Hispanodorcas был распространен на юге
Европы с позднего миоцена по ранний плиоцен и
представлен тремя видами: H. torrubiae Thomas,
Morales еt Heintz, 1982 (типовой вид) из типового
местонахождения Конкуд и местанахождения
Лос-Мансуэтос, средний туролий (MN12), Испа-
ния; H. orientalis Bouvrain et Bonis, 1988 из Дити-
ко-3, поздний туролий (MN13), Греция; H. heintzi
Alcalá et Morales, 2006 из Ла Галеры, ранний рус-
циний (MN14), Испания (Thomas et al., 1982;
Bouvrain, de Bonis, 1988; Alcalá, Morales, 2006).
Кроме того, H. cf. orientalis присутствует в место-
нахождении Никити-1, поздний валлезий
(MN10), Греция (Kostopoulos, 2014, 2022). Типо-
вой вид H. torrubiae известен лишь по роговым
стержням, но другие виды представлены более
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полным ископаемым материалом (в том числе,
нижними челюстями с зубными рядами). В про-
цессе эволюции у Hispanodorcas усиливались
скручивание, изгиб и медиолатеральное сжатие
роговых стержней, уменьшались зароговая ямка
и латеральная борозда (Bouvrain, de Bonis, 1988;
Kostopoulos, 2022). Tavridia демонстрирует сход-
ство с Hispanodorcas по плезиоморфиям и неко-
торым апоморфиям: напр., короткий пенек, лате-
ральная зароговая ямка. Но Tavridia отличается от
Hispanodorcas высоким положением межроговой
области черепа по отношению к орбитам, более
округлым сечением рогового стержня и отсут-
ствием переднего киля. Индекс сжатия основа-
ния рогового стержня у T. gromovi (95%) выше,
чем у H. torrubiae (77.8–90.8%). Такие специфи-
ческие особенности голотипа T. gromovi, как
округлое, а не овальное сечение, переднезаднее, а
не медиолатеральное сжатие его основания, от-
сутствие характерного для Hispanodorcas уплоще-
ния на латеральной поверхности, присутствие
глубокой медиальной продольной борозды, а так-
же форма горизонтальной ветви нижней челюсти
свидетельствуют о принадлежности Tavridia и
Hispanodorcas к разным филетическим линиям.
Родственные связи Hispanodorcas оцениваются
неоднозначно. Род Hispanodorcas относят к Anti-
lopini (McKenna, Bell, 1998; Alcalá, Morales, 2006)
или к другой группе Antilopinae – Oiocerina Pil-
grim, 1934 (Kostopoulos, 2014, 2022). Авторы рода
Hispanodorcas отмечали его сходство с Gazella
(Thomas et al., 1982).

Род Аntidorcas существует в Африке с плиоце-
на и в современной фауне представлен видом
A. marsupialis (Zimmermann, 1780), который оби-
тает в юго-западной аридной зоне и сухой саван-
не Южной Африки и является национальной эм-
блемой ЮАР (Cain III et al., 2004; Castelló, 2016).
Антилопы этого рода появились на континенте
2.8–2.4 млн л. н. и широко распространились
около двух млн л. н. (Gentry, 1966; Vrba, 1973, 1974,
1995; Sewell et al., 2019). Ископаемые остатки этих
антилоп присутствуют, в т.ч., в местах находок
ранних Homo (напр., Олдувей, Танзания; Стерк-
фонтейн, ЮАР). В лобных костях и основаниях
роговых стержней этих антилоп развиты синусы.
По этому признаку Antidorcas прогрессивнее, чем
Тavridia. Общими апоморфиями этих родов явля-
ются: 1) положение межроговой части лобной ко-
сти выше уровня орбит, 2) положение надглаз-
ничного отверстия в глубокой ямке недалеко от
основания рогового стержня и 3) выпуклый ниж-
ний край тела горизонтальной ветви нижней че-
люсти, но увеличение высоты тела от Р2 к M3 у
Tavridia не такое резкое, как у Antidorcas. Кроме
того, эти роды похожи по характеру изменений
зубной системы (сильной редукции P2, хорошо
развитой третьей доли М3), но различаются по
форме роговых стержней. Роговые стержни у An-

tidorcas более массивные в основании, обычно
немного сжаты медиолатерально и иногда с лате-
ральным уплощением. При этом у A. recki
(Schwarz, 1932) из Олдувея (Bed II, 1.8 млн л. н.),
возможно, предкового для остальных видов рода,
основание рогового стержня голотипа M 21460
сжато очень слабо (Gentry, 1966; Vrba, 1973).
Э. Врба считала, что Antidorcas ответвился от Ga-
zella в плиоцене, ранее 3 млн л. н. (Vrba, 1973). На
происхождение Antidorcas от Gazella, по ее мне-
нию, в частности, указывает примитивно округ-
лая форма поперечного сечения роговых стерж-
ней у ранних Antidorcas, как и у ранних Gazella.
Древнейшие Antilopini в Африке найдены в сред-
нем миоцене (са. 14 млн л. н.; Vrba, 1985).

Округлая форма сечения рогов характерна и
для антилоп рода Antilope. Эти антилопы распро-
странены в Южной Азии с позднего плиоцена.
Они, возможно, обитали и в Африке (Gentry,
1976, 1985; Bibi, 2013). В Азии ископаемые виды
этого рода известны из Верхних Сиваликов Па-
кистана: A. subtorta Pilgrim, 1937 и A. intermedia
Khan et Akhtar, 2014 из формации Татрот (3.4–
2.6 млн л. н.) и A. cervicapra (L., 1758) из формации
Пинджор (2.6–0.6 млн л. н.) (Pilgrim, 1937, 1939;
Хан, Ахтар, 2014). Вид A. cervicapra в наши дни
обитает на п-ове Индостан к югу от Гималаев;
предпочитает травянистые местности, кустарни-
ки, открытые леса на равнинах (IUCN SSC Ante-
lope Specialist Group, 2017). Виды рода Аntilope от-
личаются от Tavridia гетеронимным типом скру-
чивания, но индекс сжатия основания рогового
стержня T. gromovi близок к среднему между ин-
дексами A. subtorta (99%) и A. cervicapra (93.5%)
(Pilgrim, 1937, 1939). Скрученность роговых
стержней у Аntilope сильнее, и увеличивается от
A. subtorta к A. cervicapra; у последней она спира-
левидная. У современной A. cervicapra, как и у
Tavridia, P2 редуцирован и третья доля М3 хорошо
развита, но P4 укорочен слабее. В отличие от Tav-
ridia, надглазничные отверстия лежат примитив-
но на одном уровне со лбом, но роговые стержни
сдвинуты назад – отходят не над орбитой, а чуть
позади ее заднего края (e.g., Grove, Grubb, 2011).

Родственные связи единственного европей-
ского представителя рода Antilope, вида A. koufosi
(Kostopoulos, 1998) (=Parastrepsiceros koufosi) из
раннего плейстоцена Геракароу (MNQ18), Гре-
ция, пока не ясны (Kostopoulos, 2022). Кроме го-
лотипа (роговой стержень, GER-273), вид пред-
ставлен тремя роговыми стержнями, двумя фраг-
ментами верхней челюсти, фрагментом нижней
челюсти с P3–M3 и пястной костью, хранящими-
ся в Ун-те Аристотеля в Салониках. По размерам
роговых стержней A. koufosi близка к T. gromovi,
но отличается их спиралевидной формой, гетеро-
нимным типом скручивания и медиолатераль-
ным уплощением основания (DAP 30.0–34.7 мм,
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DT 24.0–28.5 мм, DAP/DT 80–84%) (по: Kost-
opoulos, 1998). Эти виды также сходны по форме
нижнего края тела нижней челюсти, длине P3–M3
(62.3 мм у T. gromovi и 62.5 мм у A. koufosi,
GER-148) и морфологии M3 (Kostopoulos, 1998,
рис. 3, 4е). Но у A. koufosi премоляры длиннее, на
P4 метаконид не отклонен назад, ряд моляров ко-
роче (L M1–M3 44 мм), на молярах присутствует
эктоконид. По этим признакам нижних зубов
A. koufosi примитивнее, чем T. gromovi.

Тип роговых стержней ранних газелей (строй-
ные, слабо загнутые назад, без килей и с округ-
лым сечением) теоретически мог быть исходным
(или близким к исходному) как для форм с гомо-
нимным скручиванием (Hispanodorcas, Antidor-
cas, Tavridia), так и для форм с гетеронимным
скручиванием (Antilope). Появление этих типов
могло быть связано с ранней дивергенцией (или
радиацией) от газелеподобного предка в миоце-
не, или могло происходить неоднократно, воз-
можно, через промежуточные формы газелепо-
добных антилоп в позднем миоцене–плиоцене.
Следует заметить, что ранняя история Antilopini
пока еще недостаточно изучена, и эти гипотезы
требуют дальнейшего подтверждения.

Эволюционная история Antilopini анализиру-
ется не только на основе палеонтологических
данных, но для современных видов и с привлече-
нием данных молекулярной генетики (напр.,
Hassanin, Douzery, 1999; Matthee, Robinson, 1999;
Hassanin et al., 2012; Bärmann et al., 2013; Lerp et al.,
2013; Yang et al., 2013; Bibi, 2013, 2014; Chen, 2019).

Современные виды родов Antilopе, Antidorcas
и Gazella и еще нескольких родов входят в единую
группу газелеподобных антилоп, недавно выде-
ленную в качестве подтрибы Antilopina на основе
полных митохондриальных геномов (Hassanin
et al., 2012). Ряд анализов с использованием пол-
ного митохондриального генома, а также объеди-
ненных данных по митохондриальным и ядер-
ным генам показал близкое родство Gazella (s.s.) и
Antilope (A. cervicapra) и их дивергенцию с Anti-
dorcas (A. marsupialis) (Hassanin et al., 2012; Bär-
mann еt al., 2013). По молекулярным часам (на ос-
нове полного митохондриального генома), адап-
тивная радиация Antilopina с появлением Gazella
(s.s.), Antidorcas и Saiga произошла в позднем
миоцене (ок. 8.5–8.0 млн л. н.), а дивергенция
Gazella и Antilope – в раннем плиоцене (ок. 4.5–
4.2 млн л. н.) (Hassanin et al., 2012) или раньше, в
конце миоцена (7.4–5.2 млн л. н.) (Bibi, 2013). Фи-
логенетический анализ на основе цитохрома b
(cytochrome b) показывает, что настоящие газели
появились 10.5–6.3 млн л. н. (Lerp et al., 2013).

Учитывая данные филогеномики, можно с
большей вероятностью предполагать, что корни
Tavridia уходят в плиоцен или даже в поздний
миоцен.

Биоразнообразие газелеподобных антилоп
увеличивалось при крупных глобальных и регио-
нальных перестройках окружающей среды, в т.ч.
в конце миоцена в мессинский кризис в Среди-
земноморье (6 млн л. н.: Boehme еt al., 2017), на
рубеже плиоцена и плейстоцена (2.6 млн л. н.) и в
середине раннего плейстоцена (2–1.8 млн л. н.).
Рост биоразнообразия был связан с эволюцией
линий и дисперсионными событиями на фоне
ландшафтно-климатических изменений, повы-
шения сухости климата и расширения открытых
пространств. Изменения биоразнообразия Anti-
lopini на этих рубежах прослеживаются в Европе,
Африке и Азии (Vrba, 1995; Kostopoulos, 1998;
Gentry et al., 1999; deMenocal, 2004; Crégut-Bon-
noure, 2007; Хан, Ахтар, 2014). Сходство между ан-
тилопой из Тавриды и некоторыми видами His-
panodorcas, Antidorcas и Antilope в значительной
мере обусловлено общим направлением эволю-
ции Antilopini и сходными адаптациями у пред-
ставителей этих родов в связи с переходом к оби-
танию в более открытых пространствах, увеличе-
нию доли трав в рационе и развитию грейзинга.
При этом картина эволюции этих антилоп была
довольно сложной, с появлением множества
форм, разным сочетанием предковых газелевых
плезиоморфий с новыми адаптациями. Среди на-
стоящих газелей прослеживаются линии с адап-
тациями к существованию в аридных условиях
(саваннах, полупустынях и пустынях) и линии,
приспособленные к обитанию в более влажном
климате, которые могли распространяться по
горным системам (напр., Lerp et al., 2013).

Строение нижней челюсти и зубной системы
Tavridia gromovi gen. et sp. nov. и современных An-
tidorcas marsupialis и Antilope cervicapra во многом
сходно, хотя T. gromovi демонстрирует иное соче-
тание примитивных и прогрессивных признаков
(например, сравнительно низкое тело нижнече-
люстной кости и отсутствие эктостилида на моля-
рах). Это позволяет предполагать, что по уровню
адаптаций к обитанию в открытых биотопах она
была довольно близка к ним. Значительное со-
кращение ряда премоляров, довольно высокие
коронки и особенности строения моляров у
T. gromovi, очевидно, связаны с адаптациями к
питанию травянистыми растениями и травами.
По этим адаптациям T. gromovi превосходила ви-
ды рода Hispanodorcas и Аntilope subtorta.

Антилопа из Тавриды, скорее всего, была сме-
шанноядной, так же как современные Antidorcas
marsupialis и Antilope cervicapra и ископаемые ви-
ды Antidorcas (напр., Ecker, 2018; Lozano, Blanco,
2018; Uno еt al., 2018; Sewell et al., 2019). По харак-
теру стирания моляров (мезоизноса) T. gromovi
ближе всего к A. recki (см. Sewell et al., 2019). Как
и у A. recki, картина стирания у T. gromovi сохра-
няет характерные для браузинга довольно высо-
кий рельеф окклюзии и острую форму бугорков.
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Такая антилопа могла обитать в саваннах, экото-
нах на границе разреженных лесов и степей и на
равнинах с кустарниками. В состав кормов, наря-
ду с травянистыми растениями и травами, могли
входить листва древесных растений и кустарни-
ков, а также плоды.

Все эти данные говорят о значительном свое-
образии Tavridia. Но для выяснения родственных
связей этой антилопы нужны дополнительные
материалы и новые исследования.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, проведенное изучение иско-

паемых остатков из пещеры Таврида в Крыму
позволило установить присутствие нового рода и
вида трибы Antilopini Tavridia gromovi со слабо го-
монимно скрученными рогами в раннеплейсто-
ценовой фауне этого местонахождения. Род-
ственные связи этой маленькой антилопы пока
не ясны, но сравнение с другими представителя-
ми Antilopini позволяет предполагать, что она
принадлежала к филогенетической ветви, корни
которой уходят в поздний миоцен. Эта антилопа
была адаптирована к обитанию в полуоткрытых
ландшафтах. Присутствие новой антилопы в ран-
нем плейстоцене Крыма расширяет представле-
ния о разнообразии антилоп трибы Antilopini Ев-
ропы и особенностях их эволюции.
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A New Antelope Tavridia gromovi gen. et sp. nov. (Artiodactyla, Bovidae)
from the Lower Pleistocene of the Taurida Cave in the Crimea

I. A. Vislobokova
Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

A description of a new form of the small antelopes from the Lower Pleistocene of the Taurida cave in the
Crimea is given. The new genus and species Tavridia gromovi was identified from a fragment of the skull roof
with a horn core and the lower jaw. This small antelope differed from all known forms in the structural fea-
tures of the horn cores and the dental system. According to the sum of characters, it is assigned to the tribe
Antilopini (Eurasia and Africa, Middle Miocene to Recent). The discovery of T. gromovi in the Crimea testi-
fies to the significant diversity of this group of antelopes in the middle of the Early Pleistocene.

Keywords: Tavridia gromovi gen. et sp. nov., Antilopini, Early Pleistocene, the Crimea, Taurida Cave
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Род пермских фораминифер Verneuilites Bensh
et Kireeva, 1987 с типовым видом Pseudofusulina
urdalensis Rauser, 1940 (Раузер-Черноусова, 1940)
был выделен его авторами из состава гетероген-
ного рода Pseudofusulina, установленного ранее
(Dunbar, Skinner, 1931) в отложениях нижней пер-
ми Западного Техаса (США). Выделенный род
отнесен авторами (Бенш, 1987) к подсемейству
Pseudofusulininae Dutkevich, 1934, emend. M.-Ma-
clay, 1959 семейства Pseudofusulinidae Dutkevich,
1934, emend. M.-Maclay, 1959 отряда Schwagerinida
Dunbar et Henbest, 1930 надотряда Fusulinoida
Fursenko, 1958, и в этом статусе принят в “Спра-
вочнике по систематике …” (1996). Однако родо-
вое название Verneuilites было использовано ра-
нее при описание нового рода аммоноидей – Ver-
neuilites Librovitch, 1939 (Либрович, 1939), и
закреплено в систематике этой группы фауны
(Руженцев, 1960). В соответствии со ст. 53. 2
МКЗН (Международный…, 2004) родовое назва-
ние Verneuilites Bensh et Kireeva, 1987 подлежит
замене в связи с омонимией. Преоккупированное
наименование предлагается заменить новым –
Uraloverneuilites Isakova, nom. nov., отражающим
географический регион распространения типо-
вого вида этого рода (Урал).

Автор благодарен С.В. Николаевой за любез-
ное уведомление о возникшей омонимии. Работа

выполнена в соответствии с планами научно-ис-
следовательских работ ГИН РАН по теме госу-
дарственного задания № 0114-2021-0003.
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