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Приведены данные об основных кайнозойских местонахождениях морских костистых рыб (пред-
ставленных скелетными остатками, а не отолитами) с территории развития Тетиса и Паратетиса.
Прослежено историческое развитие многих надродовых таксонов высших Teleostei (колючеперых)
в кайнозойских бассейнах Тетиса и Паратетиса. Имеющиеся палеонтологические данные не под-
тверждают появления большинства линий “кроновых Acanthomorpha” (и даже “кроновых Percomor-
pha”) уже в конце мела, на что указывает молекулярная филогения, откалиброванная по времени.

Ключевые слова: Teleostei, Percomorpha, эволюция, Тетис, Паратетис, палеоген, неоген
DOI: 10.31857/S0031031X2305001X, EDN: XMSASP

ВВЕДЕНИЕ
Вымирание рыб на границе мела и палеогена,

по-видимому, не было катастрофическим в кон-
тинентальных экосистемах (Friedman, Sallan, 2012
и др.) и, напротив, ознаменовало глубокие изме-
нения в структуре сообществ морских рыб по все-
му земному шару. Крупнотелые и хищные таксо-
ны, по-видимому, особенно сильно пострадали
как среди акул, так и лучеперых (Friedman, Sallan,
2012 и др.), а новые группы рыб возникли, чтобы
заполнить освободившиеся экологические ниши
в раннем палеогене. Наиболее заметным явлени-
ем эволюции рыб в начале кайнозоя оказывается
взрывная радиация колючеперых костистых рыб
(Acanthomorpha sensu Rosen, 1973) – группы, ко-
торая в настоящее время насчитывает почти треть
ныне живущих видов позвоночных (Stiassny et al.,
2004; Friedman, 2010; Friedman, Sallan, 2012).
“Эволюционный успех колючеперых рыб являет-
ся кульминацией множества богатых видами и
фенотипически несопоставимых линий, незави-
симо диверсифицирующих по всему миру в ши-
роком диапазоне экологических условий” (Ghe-
zelyagh et al., 2022, c. 1211).

Молекулярная филогения, откалиброванная
по времени, указывает на появление большин-
ства линий “кроновых Acanthomorpha” (и даже
“кроновых Percomorpha”) уже в конце мела (Chen
et al., 2014; Alfaro et al., 2018 и др.), что не вполне
подтверждается палеонтологическими данными.

Лишь немногие отряды перкоморфов регистри-
руются в позднем мелу по скелетным находкам
(см. Carnevale, Johnson, 2015): Perciformes, Syn-
gnathiformes, Ophidiiformes, Batrachoidiformes и
Tetraodontiformes, и все они представлены вымер-
шими семействами либо родами неясной семей-
ственной принадлежности. По остеологическим
данным, из базальных Acanthomorpha с позднего
мела до настоящего времени доживают лишь два
семейства – Polymixiidae (отряд Polymixiiformes)
и Veliferidae (отряд Lampridiformes). Совершенно
другая картина выявляется по находкам отоли-
тов: Д. Нольф (Nolf, 2013, табл. 1) протягивает в
поздний мел “древнейшую отолитовую лето-
пись” 21 современного семейства Acanthomorpha.
Для захоронения отолитов не требуются столь же
специфические условия палеообстановки (явле-
ния гипоксии или аноксии, либо сероводородное
заражение дна бассейна), как для захоронения
скелетов рыб, и все же данные Нольфа представ-
ляются преувеличенными. Имеется очень “… не-
большая корреляция между родами ископаемых
костистых, установленными по свидетельствам
скелетных остатков и отолитов… Отолиты указы-
вают на непрерывное существование большин-
ства родов костистых с эоценового периода”
(Stinton, 1968, c. 159), что совершенно не подтвер-
ждается остеологическими данными (Bannikov,
2005; Банников, 2010): подавляющее большин-
ство эоценовых видов, известных по скелетным

УДК 567.5:551.77(576.12)



4

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 5  2023

БАННИКОВ, ЕРЕБАКАН

остаткам, относятся к вымершим родам. “Отоли-
ты… не допускают какой-либо прямой интерпре-
тации природы самой рыбы” (Schwarzhans, 1996,
с. 417), поэтому их идентификация сомнительна
(напр., Bellwood et al., 2017) и может считаться
бесспорной, только если древние отолиты связа-
ны с остеологическим материалом. Если относи-
тельно молодые (голоцен–миоценовые или, бо-
лее проблематично, олигоценовые) отолиты, не
ассоциированные со скелетами рыб, еще можно с
большой долей достоверности относить к совре-
менным таксонам различного ранга [к примеру,
состав отолитовой фауны рыб сармата Крыма
(Bratishko et al., 2023) довольно сходен с сармат-
ским комплексом рыб Сев. Кавказа, известным
по остеологическим находкам (Carnevale et al.,
2006 и др.)], то систематику эоценовых, палеоце-
новых и меловых отолитов следует считать фор-
мальной, а не естественной (Bannikov, 2005; Бан-
ников, 2010). По этой причине мы рассматриваем
далее только комплексы кайнозойских рыб Тети-
са и Паратетиса, представленные остеологиче-
ским материалом.

МАТЕРИАЛ
Материалом для работы являются многолет-

ние сборы ископаемых костистых рыб с террито-
рии юго-запада бывшего СССР, хранящиеся в
коллекции Палеонтологического ин-та им.
А.А. Борисяка РАН (ПИН РАН). Также исполь-
зованы коллекции рыб Тетиса и Паратетиса из
различных естественноисторических музеев Ев-
ропы и США и литературные данные. Системати-
ка высших таксонов рыб в основном дается по
Дж. Нельсону (Nelson, 2006), хотя она в корне от-
личается от различных версий молекулярной си-
стематики, используемых в более поздних рабо-
тах (к примеру, Chen et al., 2014; Alfaro et al., 2018;
Ghezelyagh et al., 2022 и др.).

КОМПЛЕКСЫ КАЙНОЗОЙСКИХ РЫБ 
ТЕТИСА И ПАРАТЕТИСА

Палеоценовый период, время интенсивной
адаптивной радиации наиболее крупной клады
колючеперых рыб (Percomorpha) протяженно-
стью 10 млн лет после мел–палеогенового выми-
рания, к сожалению, почти полностью выпадает
из летописи остеологически документированных
рыб, т. к. в палеоцене пока не обнаружено место-
нахождений представительных комплексов мор-
ских костистых рыб (см., напр., Argyriou,
Davesne, 2021). Лишь отдельные их находки из-
вестны из датских и зеландских отложений раз-
личных мест (Тунис, Перу, ангольский анклав
Кабинда и др.). В датском известняке Дании и
Юж. Швеции (рис. 1) изредка встречаются остат-
ки позвоночных, в т.ч. лучеперых: четыре их так-

сона известны по неполным скелетам и 13 – по
отолитам (Adolfsen et al., 2017). Недавно открыто
новое местонахождение рыб на юго-западе Мек-
сики (Чапас) датского возраста (Alvarado-Ortega
et al., 2016). Эта находка крайне важна, поскольку
представляет древнейшую известную кайнозой-
скую морскую ассоциацию рыб своеобразного
облика, включающую в себя Pycnodontiformes,
Osteoglossiformes, Anguilliformes, Clupeiformes,
Gasterosteiformes и Perciformes. Изучение этой
фауны пока только начато (Cantalice, Alvarado-
Ortega, 2016; Cantalice et al., 2018 и др.).

Возраст двух Тетических местонахождений лу-
чеперых рыб, первоначально отнесенных к па-
леоцену, впоследствии был изменен. Местона-
хождение Требичиано близ Триеста (Италия)
считалось датским (Sorbini, Bannikov, 1996; Ban-
nikov, Sorbini, 2000), но вскоре было отнесено к
кампану–маастрихту (Dalla Vecchia, 2008; Carnev-
ale, Johnson, 2015). Представительный комплекс
морских костистых рыб описан из данатинской
свиты Туркменистана, близ с. Уйля-Кушлюк в
предгорьях Копетдага (Данильченко, 1968); он
приурочен к глобальному аноксическому собы-
тию. Возраст рыбоносного горизонта, связанного
с этим событием, часто принимался стратиграфа-
ми как позднетанетский (напр., Музылев, 1994),
однако в последнее время считается, что этот са-
пропель образовался в ответ на парниковые усло-
вия, связанные с палеоцен–эоценовым термаль-
ным максимумом (PETM), случившемся в начале
ипра (Gavrilov et al., 2003; Sluijs et al., 2008;
Shcherbinina et al., 2016; и др.). Из данатинской
свиты Туркменистана известно 38 форм кости-
стых рыб из 13 отрядов; в фауне резко преоблада-
ют колючеперые отрядов Lampridiformes, Gaster-
osteiformes, Perciformes и Tetraodontiformes – их
27 форм, что составляет без малого три четверти
(71%) всего комплекса (Банников, 2010).

Фауна рыб формации Фур Дании, одновоз-
растной туркменской и также связанной с РЕТМ,
хотя и известна достаточно давно (Bonde, 1966),
монографически до сих пор не описана. Она
включает в себя до 60 видов костистых рыб ис-
ключительной сохранности (Schrøder et al., 2022).
Согласно данным, приведенным Н. Бонде
(Bonde, 1987), раннеэоценовые фауны рыб Дании
и Туркменистана сближает наличие угреобраз-
ных, сельдевых, иглообразных, мечерыловидных,
а также общих семейств Osteoglossidae, Chanidae,
Turkmenidae, Carangidae, Exelliidae, Gempylidae и
Scombridae. На относительно более холодный
климат Датского бассейна, по-видимому, указы-
вает почти полное отсутствие там находок тропи-
ческого рода Mene, доминировавшего в Туркмен-
ском бассейне, и наоборот, присутствие холодо-
любивых трескообразных (род Rhinocephalus)
(Банников, 2010).



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 5  2023

ОБ ЭВОЛЮЦИИ НЕКОТОРЫХ ГРУПП МОРСКИХ КОСТИСТЫХ РЫБ 5

На р. Хеу на Северном Кавказе (Кабардино-
Балкария, местонахождение Герпегеж) недавно
также обнаружены раннеипрские рыбы, приуро-
ченные к РЕТМ, но эта фауна пока изучена слабо.
Предварительный обзор материала, собранного
из сапропелевого слоя р. Хеу показал наличие уг-
реобразных, сельдеобразных и нескольких пер-
коморфов, многие из которых представлены ли-
чинками или ювенильными экземплярами (Бан-
ников, 2016, 2017). К сожалению, большинство
экземпляров рыб сильно повреждено пиритом,
который обычно замещает оригинальное костное
вещество в сапропелевом слое. Это обычно за-
трудняет распознавание многих важных остеоло-
гических признаков. Чем крупнее образец, тем,
как правило, сильнее он поврежден. Предвари-

тельный список раннеэоценовой фауны кости-
стых рыб Герпегежа включает в себя не менее
21 таксона (формально описаны из них к настоя-
щему времени лишь представители новых се-
мейств Gasterosteiformes – Gerpegezhus paviai
Bannikov et Carnevale, 2012 и Tetraodontiformes –
Balkaria histiopterygia Bannikov et al., 2017). По со-
ставу фауна, в которой также преобладают колю-
чеперые, значительно отличается от таковых как
Дании, так и Туркменистана, хотя наличие родов
Mene, Avitoluvarus, Kushlukia и Eospinus показы-
вает определенное сходство с последней.

Недавно появились данные еще об одном ме-
стонахождении морских рыб, приуроченном к
РЕТМ (El-Sayed et al., 2021), – палеотропическом
Рас-Гариб-А (Ras Gharib A) в Египте. Комплекс

Рис. 1. Основные местонахождения кайнозойских морских рыб Тетиса и Паратетиса: 1 – даний Швеции и Дании; 2–
5 – базальный ипр: 2 – о. Фур, Дания, 3 – Уйля-Кушлюк, Туркменистан, 4 – Герпегеж, Кабардино-Балкария, 5 – Рас-
Гариб-А, Египет; 6 – ипр Лондонских глин, о. Шеппи; 7, 8 – верхний ипр: 7 – Монте-Солане, 8 – Монте-Болька; 9 –
лютет, г. Тбилиси; 10–13 – р. Пшеха: 10 – бартон, 11 – рюпель, 12 – нижний миоцен, 13 – средний миоцен; 14 – бартон
Мангышлака; 15 – приабон (?) Ирана; 16 – рюпель Абхазии; 17 – рюпель Пьятра-Нямц, Румыния; 18 – рюпель Сусл-
энешть, Румыния; 19 – рюпель Словении; 20 – рюпель Украинского Прикарпатья; 21 – рюпель Рауэнберга, Германия;
22 – рюпель Фруадфонтена, Франция; 23, 24 – р. Белая: 23 – рюпель, 24 – хатт; 25–27 – р. Сумгаит, Азербайджан: 25 –
рюпель, 26 – нижний миоцен, 27 – средний миоцен; 28, 29 – рюпель и хатт Польских Карпат; 30 – нижний миоцен
Черной речки; 31 – нижний миоцен м. Тархан; 32 – средний миоцен Керченского п-ова; 33 – бадений Бургенланда,
Австрия; 34 – сармат Хорватии; 35 – сармат Белграда; 36 – сармат Наславчи, Молдова; 37 – мэотис Тамани. Обозна-
чения: а – палеоцен, б – нижний эоцен, в – средний эоцен, г – верхний эоцен, д – нижний олигоцен, е – верхний оли-
гоцен, ж – нижний миоцен, з – средний миоцен, и – верхний миоцен.
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рыб оттуда пока не описан, но Mene определенно
присутствует и там; интересна находка относи-
тельно глубоководного Sternoptychinae.

Рыбы несколько более молодой ипрской фау-
ны Лондонских глин (Casier, 1966; Friedman et al.,
2016) имеют неполную сохранность (объемные
черепа, но неполные посткраниальные скелеты),
что затрудняет их сравнение с имеющими сжатые
скелеты рыбами базального ипра и других фаун.
Некоторые авторы подвергали сомнению уста-
новленную Э. Казье (Casier, 1966) надродовую
принадлежность рыб из Лондонских глин без ка-
кого-либо существенного повторного анализа
или повторного описания соответствующего ма-
териала (Friedman et al., 2016).

Позднеипрский возраст имеют две фауны рыб
из северо-итальянских местонахождений – Мон-
те-Солане и Монте-Болька. Палеоэкологические
данные, основанные как на микрофоссилиях, так
и на ихтиофауне, указывают на то, что отложения
Монте-Солане образовались в верхней батиаль-
ной зоне, вероятно, между 300 и 600 м (Zorzin
et al., 2011; Giusberti et al., 2014). Таким образом,
это местонахождение является одним из редких и
ценных эоценовых лагерштеттов, образовавших-
ся в глубоководных условиях. Местонахождение
Монте-Солане содержит древнейшую кайнозой-
скую ихтиофауну, в которой преобладают мезо-
батипелагические таксоны: из 12 отмеченных от-
сюда форм резко преобладают Stomiiformes, реже
встречаются Myctophiformes, а остальные таксо-
ны представлены одним-тремя экземплярами
(Giusberti et al., 2014).

Являясь самым богатым из известных кайно-
зойских местонахождений костистых рыб, Мон-
те-Болька дает картину жизни в теплой мелко-
водной морской среде в раннем эоцене. По по-
следним данным (Bannikov, 2014; Carnevale et al.,
2014 и др.), из местонахождения Монте-Болька
известно не менее 240 видов костистых, относя-
щихся к более чем 200 родам 95 семейств (не считая
роды incertae sedis) 21 отряда. Только три рода –
Mene, Lichia и Seriola – с достоверностью дожива-
ют до настоящего времени; отнесение некоторых
видов из Монте-Больки к Chanos, Atherina, Hemi-
ramphus, Syngnathus, Ophidium, Acropoma и Sphy-
raena требует проверки. Хотя по числу находок
преобладают сельдевые Bolcaichthys catopygopter-
us (Woodward), подавляющее большинство видов
костистых (не менее 210, или около 88% всего би-
оразнообразия Teleostei) относятся к Acanthomor-
pha. Разнообразие комплекса рыб Монте-Больки
предвосхищает таковое современной ихтиофау-
ны. Низшие лучеперые отряда Pycnodontiformes,
расцвет которого приходится на мел, имеют здесь
своих позднейших представителей. С более
древними фаунами РЕТМ комплекс рыб Монте-
Больки связывает наличие общих родов Рlatinx,

Chanos, Trachicaranx, Mene, Exellia, Auxides и Seri-
ola; также здесь впервые появляются представи-
тели ископаемого семейства пелагических рыб
Palaeorhynchidae, играющие впоследствии замет-
ную роль в ихтиофаунах Тетиса и Паратетиса
(Банников, 2017). В отличие от большинства
остальных известных комплексов ископаемых
морских рыб, обычно относительно полно отра-
жающих только состав пелагической компоненты
фауны, в ассоциации рыб из Монте-Больки доста-
точно широко представлены и придонные рыбы
(но совершенно отсутствуют мезо-батипелагиче-
ские таксоны, в отличие от Монте-Солане).

Большинство ископаемых из Монте-Больки
происходят из точек Пешара и Монте-Постале
(Pesciara, Monte Postale), которые содержат похо-
жие фоссилии, но характеризуются несколько
иными тафономическими и экологическими ха-
рактеристиками (Marramà et al., 2016; Friedman,
Carnevale, 2018). Эти два местонахождения имеют
разные полиспецифические комплексы рыб и
различные условия осадконакопления. Высоко-
качественная сохранность рыб из Пешары позво-
ляет определить большинство их экземпляров,
обеспечивая хорошее разрешение палеоэкологи-
ческого спектра. Комплекс рыб Пешары опреде-
ляется как резкая олигархическая структура с яв-
ным преобладанием планктоноядных таксонов.
Тафономические особенности подтверждают,
что отложения были накоплены во внутриплат-
форменном бассейне, в котором бескислородные
условия на дне и развитие биопленки способство-
вали высокому качеству сохранности ископае-
мых (Marramà et al., 2016). С другой стороны, уме-
ренное качество сохранности рыб из Монте-По-
стале не позволило определить большинство
экземпляров, что затрудняет интерпретацию эко-
логических и трофических отношений внутри
этой ассоциации. Тем не менее, обилие морских
и наземных растений, в сочетании с большим ко-
личеством остатков беспозвоночных, согласуется
с предположением, что отложения Монте-Поста-
ле, вероятно, накопились поблизости от при-
брежной зоны, характеризующейся мангровыми
зарослями, водорослями и коралловыми рифами
с по меньшей мере периодическими аэробными
условиями на дне (Marramà et al., 2016).

Пешара представляет древнейшую и самую
богатую из известных ископаемую ассоциацию
коралловых рыб современного типа (Bellwood,
1996; Банников, 2010; Bellwood et al., 2017 и др.), с
доминированием Percomorpha. В отличие от со-
временных коралловых рифов, где обычно преоб-
ладают Gobiidae, Pomacentridae, Labridae, Serrani-
dae, Apogonidae и Chaetodontidae, в ранне-средне-
эоценовой фауне Монте-Больки из коралловых
рыб численно доминируют Holocentridae, а так-
сономически чрезвычайно разнообразны Acan-
thuridae (14 родов). Семейства Apogonidae и Labri-
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dae представлены здесь соответственно пятью и
шестью монотипными родами каждое, Pomacent-
ridae крайне редки, а Gobioidei вовсе известны по
единственной находке миниатюрного экземпля-
ра (Bannikov, Carnevale, 2016). Достоверные эоце-
новые Chaetodontidae пока неизвестны (Bannikov,
2004; Bellwood et al., 2017).

Предположительно лютетский возраст имеет
комплекс рыб из дабаханской свиты Грузии (Да-
нильченко, 1962; Банников, 2010), рыбы которого
определенно являются эпи- и мезопелагически-
ми. Из 14 форм коcтистых рыб, с достоверностью
отмеченных из местонахождения в Дабаханском
ущелье, восемь относятся к колючеперым, одна-
ко по числу находок здесь преобладают светящи-
еся рыбы отрядов Stomiiformes и Myctophiformes;
обращает на себя внимание полное отсутствие
сельдевых, непременного компонента всех дру-
гих известных комплексов морских кайнозой-
ских рыб. Лишь один род (Bregmaceros) из
11 определенных доживает до настоящего време-
ни, он указывает на близкий к тропическому кли-
мат дабаханского бассейна. Предполагается, что
рыбы дабаханской свиты населяли континен-
тальный склон (либо подводное поднятие) (Бан-
ников, 2010). Литология вмещающих осадочно-
вулканогенных пород указывает на то, что гибель
дабаханских рыб, возможно, была вызвана явле-
ниями подводного вулканизма (Bannikov, 1993).

Бартонские рыбы Тетиса наилучше известны
из кумской свиты Северного Кавказа (р. Пшеха
выше хут. Горный Луч: Банников, 2010, 2017,
2018а). Из 50 форм коcтистых рыб, с достоверно-
стью отмеченных из местонахождения Горный
Луч, 43 относятся к колючеперым, что составляет
почти 6/7 (86%) всего комплекса. Из 33 опреде-
ленных до рода форм северокавказских рыб не
менее восьми (24% общего их числа) доживают до
настоящего времени. Преобладание Bregmaceros
указывает на близкий к тропическому климат
кумского бассейна. Подавляющее большинство
северокавказских рыб определенно являются пе-
лагическими; по аналогии с современными фор-
мами соответствующих семейств, придонный об-
раз жизни можно предположить для Muraenidae
(?) indet., Eosladenia caucasica, Hoplolatilus visen-
dus, двух видов Champsodontidae и трех видов
Siganidae, находки которых единичны или редки.
Мезо- и батипелагических видов среди кумских
рыб немного – к ним, видимо, можно отнести
представителей Gonostomatidae, Bregmacerotidae,
Acropomatidae, Trichiuridae и, вероятно, Euza-
phlegidae. Однако суммарное число их находок
превосходит число находок эпипелагических и
придонных рыб. Распознанный ориктоценоз
позволяет определить осадочную среду местона-
хождения Горный Луч, локализованную во внут-
реннем шельфе.

Значительное сходство бартонский комплекс
Горного Луча обнаруживает с фауной Ирана, счи-
тавшейся рюпельской (Arambourg, 1967), по оби-
лию Bregmaceros cf. B. filamentosus, наличию родов
Cottopsis, Caprovesposus, Caucasiganus и Rybapina, в
дополнение к широко распространенным эпипе-
лагическим родам Palimphyes и Palaeorhynchus.
Это сходство свидетельствует в пользу более древ-
него, средне-позднеэоценового возраста рыб
Ирана (Haghipour, Brants, 1971; Afsari et al., 2014).
По сравнению с северокавказским, иранский
комплекс рыб носит более глубоководный облик
(обилие Stomiiformes).

Из верхнеэоценовых (приабонских) отложе-
ний юго-запада России и сопредельных госу-
дарств пока не известно представительных место-
нахождений полноскелетных костистых рыб,
встречаются лишь отдельные их находки (Lyrole-
pis caucasica, Paraeoliscus bannikovi, Percoidei in-
det.). Помимо отмеченных выше местонахожде-
ний, находки эоценовых рыб Тетиса известны
еще из ряда мест (Бельгия, Франция, Украина,
Мангышлак).

С началом олигоцена от Тетиса обособился
внутриконтинентальный бассейн – Паратетис –
с изменчивым физико-гидрологическим режи-
мом, зависящим от наличия или отсутствия связи
с мировым океаном, и обычно с аноксией на дне
(Попов и др., 2019). Наиболее разнообразный
комплекс олигоценовых морских рыб на террито-
рии бывшего СССР приурочен к нижнему хадуму
(нижний майкоп, пшехская свита) Северного
Кавказа и его аналогам в Абхазии и Азербайджане
(Банников, 2010). Основные местонахождения
раннехадумских рыб расположены: на Северном
Кавказе – на реках Белая и Пшеха; в Абхазии – по
реке Гумисте напротив г. Сухум; в Азербайджане –
на Апшеронском п-ове, в низовьях р. Сумгаит. В
основных чертах состав фаун рыб Абхазии, Се-
верного Кавказа и Азербайджана один и тот же,
однако отдельные таксоны характеризуют какое-
то одно или несколько местонахождений, отсут-
ствуя на других. Кроме того, некоторые таксоны
встречаются только в нижней части пшехской
свиты и ее аналогов (планорбелловые слои по:
Данильченко, 1960; наннопланктоновая зона
NP21 по: Попов и др., 2019), а некоторые – только
в верхней (эолисковые слои по: Данильченко,
1960; зона NP22 по: Попов и др., 2019). Из
77 форм коcтистых рыб, с достоверностью отме-
ченных из пшехских отложений, 52 относятся к
Acanthomorpha, что составляет две трети (67.5%)
всего комплекса. Из 60 родов кавказских рыб не
менее 20 (треть от общего их числа) доживает до
настоящего времени. От кумского комплекса
пшехский унаследовал три вида (Bregmaceros fil-
amentosus, Caprovesposus parvus и Rybapina cau-
casica) и не менее десяти родов. Здесь также пре-
обладают пелагические, преимущественно не-
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ритические рыбы, но чаще других встречаются
сельдевые, а не брегмацеры, как на местонахож-
дении Горный Луч. Состав фауны рыб указывает
на субтропический климат пшехского времени,
холоднее чем в бартоне, а появление Aeoliscus,
Fistularia и Bregmaceros маркирует потепление в
середине пшехского времени. Анаэробная среда
на дне раннемайкопского моря начиналась глу-
боко, не менее 300–400 м верхней толщи воды
были пригодны для жизни рыб. Раннемайкоп-
ский комплекс обнаруживает значительную общ-
ность в родовом и даже видовом (Aeoliscus heinri-
chi, Priacanthus spinosus, Leiognathoides altapinna и
Capros rhenanus) составе с рюпельскими фаунами
рыб Карпат, Швейцарии и Рейнского бассейна,
что говорит о наличии связей между бассейнами
(Банников, 2010). Некоторые виды общих родов
распространены в это время в Паратетисе алло-
патрически. Местонахождения, сформирован-
ные на Рейнском грабене (Германия, Франция),
и ряд олигоценовых карпатских местонахожде-
ний (разновозрастных: Ciobanu, 1977; Kotlarczyk
et al., 2006; и др.) несколько моложе кавказских
местонахождений из “планорбелловых слоев”
(нижнепшехской подсвиты).

Во второй половине раннего олигоцена (время
накопления отложений полбинского пласта; зона
NP23 по: Попов и др., 2019) Восточный Паратетис
замкнулся и опреснился, однако в конце раннего
и в позднем олигоцене этот бассейн вновь харак-
теризуется морскими условиями. В отличие от
раннеолигоценовых, позднеолигоценовые рыбы
Северного Кавказа и Закавказья значительно ме-
нее обильны и разнообразны, часто имеют фраг-
ментарную сохранность и хуже изучены (Банни-
ков, 2010); в основном они собраны на р. Белая в
районе ст. Абадзехская (Адыгея) в отложениях
двух свит – Морозкиной балки (зона NP24 по:
Попов и др., 2019) и септариево-зеленчукской
(Попов и др., 2019) (зона NP25). Можно предпо-
ложить, что невысокое биоразнообразие позд-
неолигоценовых рыб Восточного Паратетиса свя-
зано как с недостаточной их изученностью, так и
с довольно неблагоприятными условиями для за-
хоронения рыб. В одновозрастных внешнекар-
патских бассейнах Центрального Паратетиса
(Польша, Румыния), по-видимому, эти условия
были более благоприятными. Анаэробная среда
на дне позднеолигоценового моря Восточного
Паратетиса начиналась, по всей вероятности, от-
носительно неглубоко. На это указывает полное
отсутствие там мезо- и батипелагических светя-
щихся рыб.

В верхнем майкопе (сакараульский региоярус,
соответствующий низам бурдигала: Popov et al.,
2022) Кавказа и Крыма обнаружен богатый и до-
вольно разнообразный комплекс морских рыб,
откуда отмечено не менее 49 форм (Банников,
2010), из которых 36 относятся к колючеперым,

что составляет 3/4 (73%) всего комплекса. Из
35 родов северокавказских рыб 25 (71% общего их
числа) доживают до настоящего времени. Здесь
преобладают пелагические, преимущественно
неритические рыбы (по числу находок доминиру-
ют сельдевые Maicopiella brevicauda, обильны и
мерлузовые Merluccius errans), а типичные мезо-
и батипелагические рыбы отсутствуют, за исклю-
чением очень редких находок Trichiuridae и Gem-
pylidae. В сакараульской фауне впервые для Во-
сточного Паратетиса появляются придонные
морские собачки (Blenniidae) и бычки (Gobiidae),
относительно многочисленными становятся кам-
балообразные (Bothidae и Soleidae), которые,
впрочем, представлены в основном пелагически-
ми личинками (Банников, 2010). На каждом верх-
немайкопском местонахождении комплекс рыб
имеет свое своеобразие, однако в общих чертах он
един.

В коцахурское время Восточный Паратетис
опреснился, а в тархане и ранней половине чо-
крака (начало среднего миоцена; зона NN5 по
наннопланктону, по: Popov et al., 2022) этот бас-
сейн вновь характеризуется морским или полу-
морским режимом. В тарханских отложениях
прикавказского бассейна впервые после раннего
олигоцена появляются мезопелагические светя-
щиеся рыбы (род Vinciguerria), что свидетельству-
ет об отсутствии сероводородного заражения или
значительном понижении границы безжизнен-
ной зоны по сравнению с верхним майкопом. В
глубоководных фациях тархана и чокрака (спири-
алисовые глины) отмечено немногим более 30 ви-
дов костистых, большинство которых относятся к
стеногалинным родам и не могли переносить зна-
чительного опреснения. Помимо доминирующих
Vinciguerria merklini и сельдевых, в тархане отно-
сительно многочисленны трескообразные и быч-
ковые, реже встречаются ставридовые и пелагиче-
ские личинки камбалообразных; находки осталь-
ных таксонов более редки (Банников, 2020).

К концу чокрака соленость Восточного Пара-
тетиса вновь понизилась, и в дальнейшем лишь в
конкское (позднебаденийское: Popov et al., 2022)
время характер бассейна приблизился к нормаль-
ному морскому. Однако сведения о конкских ры-
бах весьма скудны. По-видимому, гидрологиче-
ские условия в Восточном Паратетисе в конкское
время в основном не были благоприятными для
захоронения рыб. Из полуморского караганского
бассейна (коррелируется с серединой бадения:
Popov et al., 2022), предшествовавшего конкско-
му, известно около шести видов эвригалинных
рыб, по числу находок преобладают сельдевые.
Фауна рыб, одновозрастная караганской и конк-
ской, известна из Центрального Паратетиса
(Schultz, 2013) Австрии (бадений Бургенланда);
судя по систематическому составу рыб комплек-
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са, этот бассейн характеризуется морским или
полуморским режимом.

Основание сармата по палеомагнитным дан-
ным датируется 12.65 млн л. (см. Popov et al.,
2022). Сарматские рыбы Восточного Паратетиса
известны лучше, чем караганские и конкские,
при этом имеются два богатых местонахождения
раннесарматских костистых, сильно разнящихся
по составу: одно из Северной Молдавии у с. На-
славча, а другое на р. Пшеха у хут. Цуревский в
Краснодарском крае (Банников, 2010, 2019). В
первом из них известно не менее 25 таксонов;
преобладает атерина Atherina suchovi, а сельдевые
занимают в лучшем случае второе место по числу
находок; относительно многочисленны морские
караси Sparus brusinai и бычки, необычно разно-
образные по систематическому составу (не менее
семи видов). Из местонахождения на р. Пшеха
отмечено около 20 форм Teleostei, из которых до-
минирует вид сельдевых Sarmatella tsurevica, мно-
гочисленны также тресковые Palimphemus sp. и
мальки ботусовых камбал Bothus sp. (Carnevale
et al., 2006). Таким образом, связь между Северо-
кавказским и Молдавским бассейнами в раннем
сармате, по-видимому, была затруднена. Кроме
того, два местонахождения рыб были сформиро-
ваны в разной обстановке, на что указывает лито-
логический состав вмещающих пород. Если на
севере Молдавии местонахождение раннесармат-
ских рыб приурочено к лагунным отложениям, с
периодическими заморными событиями, то од-
новозрастное местонахождение на Северном
Кавказе сформировалось в более мористых услови-
ях (Банников, 2019). Помимо комплексов Цурев-
ского и Наславчи, сарматские рыбы отмечались из
разных мест Северного Кавказа, Азербайджана,
Молдавии и Украины, но систематических рас-
копок там не предпринималось. Также сармат-
ские рыбы, начиная с ХIХ в., известны из Цен-
трального Паратетиса – с территории бывшей
Югославии (из Хорватии и Сербии) (Anđelković,
1989). Несколько родов костистых и один вид –
Sparus brusinai – являются общими для Централь-
ного и Восточного Паратетиса.

В начале позднего миоцена (позднем сармате)
Восточный Паратетис полностью замкнулся, а в
раннем мэотисе (коррелируется с мессинием)
вновь эпизодически соединялся с открытыми во-
дами. Мэотические рыбы пока изучены очень
плохо, отмечено около 10 их видов, большая часть
из которых происходит с Таманского п-ова. Из
более молодых отложений Восточного Паратети-
са морские фауны рыб неизвестны. Из понта
(терминальный миоцен) Абхазии описан солоно-
ватоводный комплекс рыб в составе 11 видов (Га-
белая, 1976).

ЭВОЛЮЦИЯ КОЛЮЧЕПЕРЫХ РЫБ 
В КАЙНОЗОЕ ТЕТИСА И ПАРАТЕТИСА

При изучении истории развития ископаемых
рыб следует иметь в виду огромную неполноту ис-
копаемой летописи лучеперых. Если для захоро-
нения зубов акул не требуется особых условий, то
скелеты лучеперых, за редчайшими исключения-
ми, могут захораниваться только на безжизнен-
ном дне бассейна. Отложение несущих рыб осад-
ков обычно связано либо с постоянной аноксией
(сероводородным заражением дна бассейна), ли-
бо с аноксическими или гипоксическими собы-
тиями, такими как вредоносное цветение водо-
рослей (“красные приливы”). Большинство рыб
обитали вне бассейнов такого типа, следователь-
но, их захоронение невозможно, и они выпадают
из ископаемой летописи. Наибольший шанс на
сохранение в ископаемом состоянии имеют эпи-
пелагические рыбы, а наименьший – придонные
и батипелагические. Кроме того, обычно имеется
избирательность в захоронении рыб, связанная с
их размером. К примеру, на тарханском кавказ-
ском местонахождении на р. Пшеха могут захора-
ниваться только мальки и юные экземпляры ко-
стистых, и только в тонком слое в самом основа-
нии последовательности тарханских глин имеются
находки крупных экземпляров.

Как упоминалось выше, по остеологическим
данным, из базальных Acanthomorpha с позднего
мела до настоящего времени доживают лишь два
семейства – Polymixiidae и Veliferidae. Палеоце-
новые представители этих семейств выпадают из
ископаемой летописи, а в ипре они представлены
вымершими родами Polyspinatus Schrøder et al.
(Polymixiidae), Veronavelifer Bannikov и Wettonius
Carnevale et Bannikov (Veliferidae). В более моло-
дых отложениях Polymixiidae не известны вовсе
(хотя в олигоцене Паратетиса имеются находки
представителей ископаемого семейства Digorii-
dae того же отряда Polymixiiformes), а Veliferidae
представлены редкими находками олигоценового
рода Oechsleria Micklich et Bannikov в Рейнском
бассейне. В эоцене (базальный ипр) Тетиса высо-
котелые Lampridiformes (подотряд Veliferoidei),
помимо Veliferidae, представлены и двумя ископа-
емыми семействами – Turkmenidae и Palaeocen-
trotidae, последние представители которых дожи-
вают в Восточном Паратетисе до раннего олигоце-
на – роды Analectis Daniltshenko и Natgeosocus
Bannikov (Банников, 2014), соответственно. Наи-
более ранняя находка низкотелых Lampridiformes
(подотряд Trachipteroidei) сделана в дабаханской
свите Грузии (род Eolophotes Daniltshenko), ред-
кие Lophotidae отмечены также в бартоне (и при-
абоне?) Тетиса и рюпеле Паратетиса.

Палеонтологическая летопись отряда Beryci-
formes (sensu Nelson, 2006) в кайнозое Тетиса и
Паратетиса довольно скудна: подотряд Berycoidei
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отсюда достоверно не известен, Trachichthyoidei
представлен в Паратетисе олигоценовым видом
Gephyroberyx robustus (Bogatshov), и лишь подот-
ряд Holocentroidei известен по нескольким родам
семейства прибрежных ночных хищников Holo-
centridae. Древнейший из них, Iridopristis An-
drews, Schein et Friedman указан недавно по ред-
ким находкам из дания Нью-Джерси (США). Ры-
бы трех монотипических родов Holocentridae –
Berybolcensis Sorbini, Eoholocentrum Sorbini et Ti-
rapelle и Tenuicentrum Sorbini – численно доми-
нируют среди коралловых рыб в ипрской фауне
Монте-Больки (Италия). Ископаемые виды со-
временного рода Myripristis Cuvier отмечены в
олигоцене и нижнем миоцене Паратетиса (Кар-
паты и Кавказ). Позднеэоценовый (?) род Beryci-
formes неопределенного систематического поло-
жения Berycomorus описан по единственному эк-
земпляру из Ирана (Arambourg, 1967).

Рыбы отряда Atheriniformes впервые появля-
ются в палеонтологической летописи в ипре,
причем в комплексе Монте-Больки известно сра-
зу три их семейства – два представляют вымер-
шие семейства довольно крупных хищников
Rhamphognathidae и Mesogasteridae (Bannikov,
2008), а одно – дожившее до настоящего времени
семейство небольших прибрежных рыб Atherini-
dae. Впоследствии атерины выпадают из палеон-
тологической летописи вплоть до среднего мио-
цена, когда они появляются в Паратетисе, а на
сарматском местонахождении Наславча в Молда-
вии даже численно доминируют (Банников, 2010,
2019). Отсутствие находок прибрежных ископае-
мых Atherinidae со среднего эоцена по ранний
миоцен определенно связано с их специализаци-
ей на среде обитания, не способствующей фосси-
лизации.

Рыбы отряда Beloniformes довольно редки в
палеонтологической летописи, они также впер-
вые появляются в ипре Монте-Больки, откуда по
считанным находкам известны как полурылы
(Hemiramphidae), так и летучие рыбы (Exocoeti-
dae) (Bannikov, 2014). Впоследствии полурылы,
как и Belonidae, появляются в олигоцене и миоце-
не Паратетиса.

Солнечники, преимущественно глубоковод-
ные рыбы отряда Zeiformes, известные по редким
находкам уже из верхнего мела Италии и базаль-
ного эоцена Дании (Tyler et al., 2000), почти не по-
падают в палеонтологическую летопись Тетиса:
исключение составляет лишь единственная на-
ходка в ипре Монте-Больки необычного Bajaich-
thys elegans Sorbini – вида, некоторое время отно-
симого к Lampridiformes (Банников, 2014).
Остальные находки солнечников датируются
олигоценом и миоценом и представляют виды со-
временных родов Zenopsis и Zeus семейства Zei-
dae (Baciu et al., 2005).

Рыбы отряда Syngnathiformes (Gasterostei-
formes sensu Nelson, 2006), отмеченные уже из
верхнего мела Италии и палеоцена Мексики, в
кайнозое Тетиса появляются во время палеоцен–
эоценового термального максимума (РЕТМ) в
начале ипра: из Туркмении известны Protorham-
phosus parvulus Daniltshenko (Macroramphosidae)
и Urosphenopsis sagitta Daniltshenko (Urospheni-
dae) (Данильченко, 1968), из Кабардино-Балка-
рии – Aulostomoidei indet., Syngnathidae indet. и
Gerpegezhus paviai Bannikov et Carnevale (Банни-
ков, 2016), а из Дании – Rhamphosus rosenkrantzi
Nielsen и неописанная пока форма (Bonde, 1987).
Весьма разнообразными становятся Syn-
gnathiformes в ипре Монте-Больки: отсюда из-
вестны 28 их видов из 21 рода, 10 семейств (шесть
из которых вымершие) и четырех надсемейств
(Bannikov, 2014; Carnevale et al., 2014). От фаун
РЕТМ здесь унаследованы семейство Urospheni-
dae и род Rhamphosus; семейства Parasynarcuali-
dae и Fistularioididae известны только из Монте-
Больки. Иглообразные являются непременным
компонентом почти всех более поздних комплек-
сов морских рыб (кроме глубоководных) Тетиса и
Паратетиса – от бартона до сармата (лишь в тар-
хане Северного Кавказа и Крыма они пока не от-
мечены), однако систематическое разнообразие
Syngnathiformes там обычно невелико. Ископае-
мые семейства, впервые появившиеся в фауне
Монте-Больки, доживают: Aulorhamphidae – до
бартона, а Paraeoliscidae – до приабона. Urosphe-
nidae известны с начала эоцена до рюпеля.

Окунеобразные (Perciformes sensu Nelson,
2006), наиболее разнообразный отряд не только
рыб, но и позвоночных в целом, впервые появля-
ется в конце мела, но там, равно как и в палеоце-
не, остеологически документированная летопись
Perciformes весьма скудна, что связано с их специ-
ализацией на среде обитания, не способствую-
щей фоссилизации: число местонахождений ис-
копаемых морских рыб этого возраста очень огра-
ничено. Крупнейший подотряд окунеобразных,
Percoidei, “базальная эволюционная группа, от
которой … произошли другие группы окунеоб-
разных” (Nelson, 2006, с. 341), в позднем мелу
представлен ископаемыми семействами либо ро-
дами неясной систематической принадлежности,
а в палеоцене некоторые находки перкоидов от-
несены уже к современным семействам (Serrani-
dae, Menidae). Семейство Menidae, включающее в
себя ныне единственный индо-тихоокеанский
род и вид Mene maculata (Bloch et Schneider), име-
ет необычно длинную историю (около 58 млн
лет), причем все семь его ископаемых видов отне-
сены к одному и тому же роду Mene Lacеpède.
M. triangulum Daniltshenko и M. rhombea (Volta)
являются обычными видами для ипрских фаун
Туркменистана и Монте-Больки, соответствен-
но, а после ипра Menidae выпадают из ископае-
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мой летописи, если не считать единственную на-
ходку в олигоцене Антигуа (Банников, 2010).

Помимо Menidae, в связанных с РЕТМ ран-
неипрских фаунах (Туркменистан, Кабардино-
Балкария, Дания) появляются такие перкоиды,
как Acropomatidae, Priacanthidae, Carangidae, Cae-
sionidae и Exelliidae. Настоящий взрыв разнообра-
зия Percoidei отмечен на местонахождении Мон-
те-Болька, откуда известно более 50 их видов.
Перкоиды Монте-Больки представлены как со-
временными (Latidae, Percichthyidae, Acropomati-
dae, Priacanthidae, Apogonidae, Pomatomidae, Ca-
rangidae, Menidae, Leiognathidae, Lutjanidae, Spar-
idae, Monodactylidae, Ephippididae, Platacidae,
Scatophagidae, Pomacentridae), так и вымершими
семействами (Ductoridae, Exelliidae, Quasimulli-
dae, Carangodidae, Eocottidae, Robertanniidae, Pa-
varottiidae), а систематическая принадлежность
около 15 родов неясна – они также явно пред-
ставляют особые надродовые таксоны. Вымер-
шие семейства включают в себя один–два рода
каждое и (кроме Exelliidae) являются эндемиками
местонахождения Монте-Болька. Из современ-
ных семейств Percoidei Монте-Больки наиболее
разнообразными являются Lutjanidae (4 рода,
6 видов), Apogonidae (5 родов, 5 видов), Sparidae
(5 родов, 6 видов) и Carangidae (7 родов, 7 видов).
В отличие от Sparidae и Carangidae, остеологиче-
ски документированная ископаемая летопись
Lutjanidae и Apogonidae Тетиса и Паратетиса
весьма скудна. Sparidae представлены редкими
находками в эоцене Крыма и окрестностей Киева
и в рюпеле Северного Кавказа и Словении. Более
обильны находки морских карасей в миоцене Па-
ратетиса – бадений Венского бассейна, сармат
Кавказа, Молдавии, бывшей Югославии и Тур-
ции, и мэотис Таманского п-ова (Банников, 2010
и др.).

Ископаемые ставридовые рыбы (семейство
Carangidae) известны с территории Тетиса, начи-
ная с базального эоцена: в связанной с РЕТМ
раннеипрской фауне Туркменистана описано три
их вида, не описанные пока ставридовые отмече-
ны и из одновозрастных отложений Дании. Два
из трех родов туркменских Carangidae (Seriola и
Trachicaranx) унаследованы фауной Монте Боль-
ки, в которой отмечается вспышка разнообразия
ставридовых. Впоследствии Carangidae являются
непременным компонентом большинства мор-
ских фаун рыб Тетиса и Паратетиса, хотя их оби-
лие и разнообразие до начала миоцена там обыч-
но невелико. Так, в бартоне и рюпеле Кавказа от-
мечено по три вида Carangidae, известных по
одному либо считаным экземплярам. В иранской
фауне конца эоцена указывался один экземпляр
ставридовой рыбы (Arambourg, 1967), но это
определение ошибочно (Банников, 1990). Из
верхнего олигоцена Северного Кавказа Carangi-
dae неизвестны, хотя они присутствуют в одно-

возрастных отложениях Карпат (Kotlarczyk et al.,
2006). В раннем миоцене Восточного Паратетиса
(верхний майкоп) обитало не менее восьми видов
ставридовых (Банников, 2010), хотя число их из-
вестных экземпляров невелико. Carangidae игра-
ли заметную роль и в среднем миоцене (тархан–
чокрак и сармат Северного Кавказа, сармат быв-
шей Югославии), причем в тархане Северного
Кавказа число находок Selar уступает только та-
ковым сельдевых и Vinciguerria.

Остеологически документированная ископае-
мая летопись многих подотрядов Perciformes
весьма скудна, что связано с их специализацией
на среде обитания, не способствующей фоссили-
зации. К примеру, находки наиболее древних
прибрежных морских собачек подотряда Blenni-
oidei появляются с началом неогена, а бычковид-
ные (Gobioidei), хотя и известны с эоцена, по-на-
стоящему многочисленными на некоторых ме-
стонахождениях становятся также в неогене.
Напротив, губаны (Labroidei), появляясь впервые
в ископаемой летописи в ипре Монте-Больки,
сразу становятся разнообразными (шесть моно-
типических родов в семействе Labridae и два – в
Tortonesidae), хотя и немногочисленными. Впо-
следствии ископаемые Labridae в основном от-
мечаются по челюстным и глоточным зубам, а
цельноскелетные их находки ограничены сред-
ним миоценом Центрального и Восточного Па-
ратетиса.

На родовом уровне разнообразие древних хи-
рурговидных (Acanthuroidei) рыб превосходит
таковое современных акантуроидов. На сего-
дняшний день в ипре Монте-Больки отмечены
многочисленные коралловые рыбы – 14 родов
Acanthuridae, по одному роду и виду Zanclidae и
Massalongiidae – и три рода растительноядных
Siganidae (Bannikov, 2014; Carnevale et al., 2014).
Комплексов коралловых рыб в более молодых от-
ложениях Тетиса и Паратетиса не отмечено (хотя
из олигоцена Средиземноморья таковой изве-
стен: Marramà et al., 2022), а Acanthuridae пред-
ставлены лишь их пелагическими личинками ста-
дии “acronurus” (Bannikov, Tyler, 1992). Siganidae
известны по редким находкам трех их родов в бар-
тоне (Сев. Кавказ, Иран), а в дальнейшем выпа-
дают из ископаемой летописи Тетиса и Паратети-
са (но встречены в рюпеле Швейцарии). Пелаги-
ческие Acanthuroidei не связаны с рифами, в
современной фауне они представлены един-
ственным эпипелагическим видом Luvarus impe-
rialis Rafinesque. При первом своем появлении в
базальном эоцене Туркменистана пелагические
Acanthuroidei уже относительно разнообразны –
два семейства (монотипическое Kushlukiidae и
Luvaridae), три рода и четыре вида [Kushlukia per-
mira Daniltshenko, Luvarus necopinatus (Danilt-
shenko), Avitoluvarus dianae Bannikov et Tyler и
A. mariannae Bannikov et Tyler] (Банников, 2010).
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Две не определенных до вида формы известны и
из одновозрастного местонахождения в Кабарди-
но-Балкарии (Банников, 2016), а позднейшая на-
ходка Avitoluvarus датируется бартоном.

Семейство капровых рыб Caproidae разные ав-
торы относили к Zeiformes или Perciformes, под-
отрядам Percoidei, Acanthuroidei или собственно-
му подотряду Caproidei (как принято Нельсоном:
Nelson, 2006). Древнейшая находка Caproidae
сделана в ипре Монте-Больки (Eoantigonia ve-
ronensis), там же отмечены явно родственные ка-
провым вымершие семейства – монотипические
Acanthonemidae и Zorzinichthyidae, и Sorbiniperci-
dae, включающее в себя два рода (Bannikov, 2014;
Carnevale et al., 2014). В дальнейшем, за исключе-
нием находки “Antigonia” sp. в бартоне, Caproidae
в Тетисе неизвестны, но местами обильны в Па-
ратетисе: три вида рода Capros Lacеpède известны
из олигоцена Кавказа, Карпат и Рейнского грабе-
на, а вымерший род Proantigonia Kramberger пред-
ставлен олигоценовым карпатским видом и тре-
мя среднемиоценовыми – из сармата Хорватии,
Румынии и Дагестана (Банников, 2010 и др.).

Подотряд пелагических рыб Scombroidei s. str.
(sensu Банников, 2010) по сравнению с другими
окунеобразными относительно неплохо пред-
ставлен в ископаемой летописи. Надсемейство
Trichiuroidea (sensu Monsch, Bannikov, 2012) в со-
временной фауне включает в себя мезо- и батипе-
лагических хищников с удлиненным телом, такой
же образ жизни предполагается и для по меньшей
мере большинства их ископаемых представите-
лей. Первое появление трихиуроидов отмечено в
базальном эоцене Туркменистана (роды Palim-
phyes и Agrestichthys), Дании и Кабардино-Балка-
рии (Gempylidae indet.). Palimphyes представляет
ископаемое семейство Euzaphlegidae – наиболее
дистальную ветвь трихиуроидного ствола
(Monsch, Bannikov, 2012). Помимо рода Palimphy-
es, в котором описано до 10 видов из нижнего эо-
цена – олигоцена Тетиса и Паратетиса, семейство
Euzaphlegidae включает в себя четыре монотипи-
ческих рода – раннеэоценовый Veronaphleges из
Италии и три миоценовых рода из Калифорнии
(Банников, 2010). В отличие от рода Palimphyes,
некоторые виды которого являются кодоминан-
тами в комплексах рыб (как, например, P. chad-
umicus Daniltshenko в низах олигоцена Сев. Кав-
каза), ископаемые змеиные макрели (семейство
Gempylidae) всегда относительно немногочис-
ленны и часто представлены молодью либо толь-
ко зубами. По крупным экземплярам известен
олигоценовый род Abadzekhia из Восточного Па-
ратетиса и Рейнского грабена. Многие ископае-
мые Gempylidae пока формально не описаны
(в частности, таковые из глубоководной ипрской
фауны Монте-Солане: Giusberti et al., 2014). Из
семейства рыб-сабель (Trichiuridae) наилучшим
образом представлен в ископаемом состоянии

эоцен–раннемиоценовый род Anenchelum (еще
три эоценовых рода известны не по цельноске-
летным, а по фрагментарным остаткам). Помимо
неописанного экземпляра из ипра Монте-Сола-
не, два вида Anenchelum последовательно сменя-
ют друг друга в эоцене Кавказа (лютетский A. eo-
caenicum и бартонский A. paucivertebrale); не-
сколько видов указано из олигоцена Паратетиса и
Швейцарии и один (A. lednevi) – из раннего мио-
цена Кавказа (Банников, 2010). Из более поздних
отложений известен уже современный род Lepi-
dopus (с которым одно время синонимизировали
Anenchelum). Musculopedunculus micklichi Parin et
Astakhov, 2007 из нижнего олигоцена Германии
описан в составе особого семейства.

Надсемейство эпипелагических рыб Scom-
broidea (sensu Monsch, Bannikov, 2012, с един-
ственным семейством Scombridae) известно из
подавляющего большинства кайнозойских ме-
стонахождений морских рыб: образ жизни скум-
бриевых благоприятствовал их попаданию в
ориктоценоз. Древнейшая находка скумбриевых
датируется базальным зеландием (Solé et al.,
2019): из анклава Кабинда (Ангола) по остаткам
черепа и части посткрания описано два вида вы-
мершего рода Landanichthys Dartevelle et Casier,
1949. Уже в начале ипра Scombridae отмечены из
всех четырех местонахождений, связанных с
РЕТМ (см. выше), хотя описаны они пока только
из Туркменистана, откуда известно четыре вида
родов Auxides, Eocoelopoma, Scomberomorus и Pa-
laeothunnus (Банников, 1985; Monsch, Bannikov,
2012 и др.). Также четыре вида родов Auxides,
Pseudauxides, Godsilia и Thunnoscomberoides опи-
саны из ипра Монте-Больки (Monsch, 2006). Не-
сколько сомнительных таксонов скумбриевых
известно по материалу неполной сохранности из
ипрской фауны Лондонских глин (Friedman et al.,
2016). Впоследствии подсемейство малопозвон-
ковых скумбриевых Scombrinae было непремен-
ным компонентом морских комплексов Тетиса и
Паратетиса, будучи представлено видами вымер-
шего рода Auxides [лютетский A. devius (Danilt-
shenko) из Грузии, бартонский Auxides sp. с Кав-
каза, рюпельский A. cernegurae (Ciobanu, 1970) с
Кавказа, Карпат и из Рейнского бассейна] и со-
временного рода Scomber [около десяти видов из
верхов эоцена – среднего миоцена Ирана, Во-
сточного и Центрального Паратетиса (Кавказ,
Карпаты, Австрия, Хорватия, Сербия)] (Банни-
ков, 1985; Monsch, Bannikov, 2012 и др.). Королев-
ские макрели (триба Scomberomorini или подсе-
мейство Scomberomorinae) известны по материа-
лу неполной сохранности из бартона Казахстана
(Scomberomorus saevus и Neocybium parviden-
tatum) и Европы (несколько видов Scombero-
morus из Англии, Бельгии и Германии) и по более
полному материалу из нижнего олигоцена (Neo-
cybium lingulatum и Scomberomorus sp. из Рейн-
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ского грабена и Caucombrus histiopterygius с Кав-
каза). Пеламиды (триба Sardini) крайне редки в
эоцене, но становятся довольно разнообразными
(хотя и обычно нечасто встречающимися) в оли-
гоцене и раннем–среднем миоцене Паратетиса
(два олигоценовых вида Gymnosarda из Венгрии
и Румынии и пять видов Sarda в олигоцене и мио-
цене Бельгии, Франции, Германии и Кавказа)
(Банников, 2010, 2020). Ископаемые тунцы (три-
ба Thunnini) Тетиса и Паратетиса отнесены к со-
временному роду Thunnus и описаны из средне-
го–верхнего эоцена (T. abchasicus, Кавказ) и оли-
гоцена (T. secretus, Карпаты; T. krambergeri,
Австрия; T. komposchi, Словения; возможно,
T. albui, Румыния). Миоценовые тунцовые пока
известны только за пределами Паратетиса.

Мечерыловидных рыб долгое время сближали
со скумбриевидными (напр., Nelson, 2006), одна-
ко еще У. Гослайн (Gosline, 1968) объяснил неко-
торое сходство двух групп приспособлением
крупных, быстро плавающих рыб к требованиям
гидродинамики, и выделил особый подотряд
Xiphioidei в составе Perciformes для мечерыловид-
ных (что поддержано молекулярными системати-
ками: Alfaro et al., 2018; Ghezelyagh et al., 2022
и др.). Ископаемые семейства Xiphioidei включа-
ют в себя как рыб с небольшим числом позвонков
(24), подобно современным Istiophoridae и Xiphii-
dae, – Blochiidae, так и многопозвонковых (40–
61), подобно скумбриевым, – Palaeorhynchidae и
Hemingwayidae. Родство между собой разных се-
мейств Xiphioidei подчеркивается не только раз-
витием у них мечевидного ростра, но и своеобраз-
ным ростро-каудальным расширением остистых
отростков позвонков (кроме Blochiidae), выра-
женным в разной степени у разных таксонов
(Банников, 2010). Из многочисленных таксонов
ископаемых Xiphioidei большинство (виды родов
Aglyptorhynchus, Congorhynchus, Cylindracanthus,
Enniskillenus и др.) основано на фрагментах рост-
ров, что вызывает разногласия в вопросе об их
родстве с современными мечерыловидными. Так,
древнейший род предполагаемых Xiphioidei,
мел–палеогеновый Cylindracanthus, относили ли-
бо к Blochiidae (Schultz, 1987 и др.), либо к incertae
familiae (Fierstine, Monsch, 2002 и др.). Если не
считать находки современных меч-рыбы (скелет
Xiphias gladius L. в плиоцене Италии; Fierstine,
2006 и др.) и марлина (череп Makaira nigricans Lac.
в верхнем миоцене Калифорнии; Fierstine, 2008),
другие находки, ассоциированные с ископаемы-
ми Xiphiidae и Istiophoridae, крайне фрагментар-
ны. В то же время, уже в ипре имеются полноске-
летные находки трех ископаемых семейств мече-
рыловидных. Два из них монотипические –
Hemingwayidae и Blochiidae. Первое известно по
единственному виду Hemingwaya sarissa из ба-
зального ипра Туркменистана (Monsch, Bannikov,
2012 и др.), а второе – по роду Blochius с одним

или двумя видами из местонахождения Монте-
Болька (Fierstine, Monsch, 2002 и др.). Впрочем,
фрагмент черепа и передней части тела плохой
сохранности из базального ипра Туркменистана,
возможно, также принадлежит Blochiidae
(Monsch, Bannikov, 2012, рис. 46). Из ипра Монте-
Больки известен древнейший представитель эо-
цен–олигоценового семейства Palaeorhynchidae –
Palaeorhynchus zorzini. Впоследствии виды рода
Palaeorhynchus были непременным компонентом
почти всех фаун морских рыб Тетиса и Паратети-
са со среднего эоцена до начала позднего олиго-
цена (около семи видов из Грузии, Ирана, Сев.
Кавказа, Карпат и Центральной Европы: Банни-
ков, 2010). В верхнем олигоцене Абхазии и Сев.
Кавказа известен самый молодой род палеорин-
хид, монотипический Pseudotetrapturus. В отли-
чие от упомянутых двух родов Palaeorhynchidae с
челюстями равной длины, у третьего рода, Homo-
rhynchus, верхняя челюсть значительно длиннее
нижней. Этот род известен по трем видам – сред-
неэоценовым H. bruxelliensis из Бельгии и H. de-
shayesi из Франции, и раннеолигоценовому
H. colei из Швейцарии, Румынии и с Кавказа
(Банников, 2010).

Рыбы подотряда эпипелагических (и донно-
пелагических) рыб Stromateoidei (sensu Nelson,
2006) долгое время считались крайне редкими в
ископаемом состоянии, но в последнее время их
палеонтологическая летопись существенно по-
полнилась. Из строматеевидных только монотип-
ное семейство Amarsipidae неизвестно в ископае-
мом состоянии. Четыре монотипных ископаемых
рода предположительно отнесено к Centrolophi-
dae: Butyrumichthys Schrøder et al. из базального
ипра Дании, Zorzinia Bannikov из ипра Монте-
Больки, Petrodavia Baciu et Bannikov и Agarcia
Baciu et Bannikov из олигоцена Румынии. Семей-
ство Tetragonuridae в ископаемой летописи пред-
ставлено единственной находкой Tetragonurus sp.
в плиоцене Италии. К особому семейству Proper-
carinidae предположительных Stromateoidei s. str.
отнесен олигоценовый род Propercarina Paucă
(Přikryl et al., 2014 и др.), описанный в составе трех
видов из Паратетиса (Румынские, Украинские и
Польские Карпаты); неописанные находки
Propercarinidae имеются также в Германии и на
Сев. Кавказе (возможно, и в ипре Монте-Солане,
Италия). Ископаемым родом Pinichthys Bannikov
из Паратетиса ограничена ископаемая летопись
семейства Stromateidae: из олигоцена Кавказа,
Германии и, вероятно, из Польши известен вид
P. pulcher Bannikov, а еще два вида – из миоцена
(раннемиоценовый P. fractus Bannikov из Азер-
байджана и Крыма и среднемиоценовый
P. shirvanensis Bannikov с Сев. Кавказа) (Банни-
ков, 2021 и др.). Также Паратетисом в основном
ограничена ископаемая летопись семейств стро-
матеевидных Nomeidae и Ariommatidae, хотя бо-
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лее древние номеевые известны по единичным
находкам из приабона (?) Ирана [Psenes ? macro-
lepis Arambourg и Rybapina orientalis (Woodward)]
и бартона Сев. Кавказа (Rybapina caucasica Ban-
nikov) (Arambourg, 1967; Банников, 2018б и др.).
Последний вид более обилен в олигоцене Кавказа
(и, возможно, Германии), где известен также Pse-
nicubiceps alatus Daniltshenko. Ariommatidae в оли-
гоцене представлены родом Isurichthys с видами
I. macrurus (Agassiz) из кантона Гларус (Швейца-
рия), I. roumanus Baciu et Bannikov из Румынских
Карпат, I. breviusculus Bannikov с Северного Кав-
каза и Isurichthys sp. из Украинских Карпат (Бан-
ников, 2010 и др.), а в миоцене – современным
родом Ariomma (с не описанным пока видом из
тархана Кавказа и A. geslini Carnevale et Bannikov
из мессиния Алжира). Сохранность олигоценово-
го Cubariomma yanakuzminae Bannikov с Сев. Кав-
каза не позволяет однозначно классифицировать
его внутри Nomeidae или Ariommatidae, и этот
таксон оставлен incertae sedis внутри Stromateoidei
(Банников, 2018б).

Камбалообразные рыбы (отряд Pleuronecti-
formes) ведут придонный образ жизни, что за-
трудняет их сохранение в ископаемом состоянии,
поскольку скелеты лучеперых, за редчайшими
исключениями, могут захораниваться только на
безжизненном дне бассейна. В ипрской фауне
рыб Монте-Больки имеются редкие находки Per-
comorpha с начальной краниальной асимметрией
(стволовые Pleuronectiformes: Friedman, 2012) (ро-
ды Amphistium Agassiz, Heteronectes Friedman,
Quasinectes Bannikov et Zorzin и Anorevus Bannikov
et Zorzin), а также наиболее древние истинные
Pleuronectiformes – Eobothus minimus (Agassiz).
Отдельные находки камбалообразных известны
из среднего эоцена Узбекистана (E. vialovi Berg) и
Египта (три монотипичных рода: Chanet, 1997) и
олигоцена Паратетиса (напр., Oligobothus Baciu et
Chanet). В миоцене Паратетиса камбалообразные
становятся довольно обычными на многих место-
нахождениях, будучи представленными семей-
ствами Bothidae (роды Arnoglossus, Miobothus и
Bothus), Pleuronectidae (род Platichthys) и Soleidae
(роды Buglossidium и Parasolea, не считая выде-
ленных по отолитам) (Банников, 2010 и др.). Од-
нако подавляющее большинство их находок
представляет собой пелагических мальков, еще
не опустившихся на дно.

Своеобразные морфологически иглобрюхооб-
разные рыбы (отряд Tetraodontiformes) представ-
лены в ископаемой летописи относительно пол-
но. Древнейшая клада Tetraodontiformes, надсе-
мейство Plectocretacicoidea, известна из позднего
мела и включает в себя четыре вида из Италии,
Ливана и Словении, составляющие три семейства
(Tyler, Križnar, 2013 и др.). Все три подотряда
Tetraodontiformes (sensu Santini, Tyler, 2003) из-
вестны в ископаемом состоянии, но с различной

полнотой. Ископаемые находки Triacanthodidae,
единственного семейства подотряда Triacantho-
doidei, отмечены пока только в олигоцене Пара-
тетиса (Польские Карпаты) (Tyler et al., 1993; Kot-
larczyk et al., 2006). Все четыре современных се-
мейства подотряда Balistoidei известны в
ископаемом состоянии; помимо этого, различа-
ют пять монотипических ипрских семейств (San-
tini, Tyler, 2003; Arcila, Tyler, 2017), что отражает
вспышку разнообразия спинорогообразных в это
время. Три из этих семейств, Bolcabalistidae,
Spinacanthidae и Protobalistidae, отмечены в фауне
рыб Монте-Больки (Италия), а еще два – в свя-
занных с РЕТМ фаунах базального ипра Дании
(Moclaybalistidae) и Туркменистана (Eospinidae).
Анализ Д. Арсила и Дж. Тайлера (Arcila, Tyler,
2017) выявил крупное массовое вымирание игло-
брюхообразных во время палеоцен–эоценового
термального максимума, за которым последовало
заметное увеличение скорости видообразования.
Из Монте-Больки известны также древнейшие
троешипы Triacanthidae (два вида Protacanthodes)
и кузовки Ostraciidae [Proaracana dubia (Blainv.) и
Eolactoria sorbinii Tyler] (Tyler, Santini, 2002; Arcila,
Tyler, 2017). Оба эти семейства отмечены в олиго-
цене: Triacanthidae в Швейцарии и Румынии, а
Ostraciidae в Чехии; разрозненные бугорчатые
щитки, иногда встречаемые в различных кайно-
зойских местонахождениях, могут также принад-
лежать Ostraciidae (Tyler, Santini, 2002). Древней-
шие спинороговые (Balistidae) известны из барто-
на Сев. Кавказа (Gornylistes prodigiosus Bannikov
et Tyler); в олигоцене семейство представлено тре-
мя видами рода Balistomorphus Gill из Швейцарии
и Oligobalistes robustus Dan. с Сев. Кавказа (Бан-
ников, 2010 и др.). Ископаемые единороговые
(Monacanthidae) известны пока только из плио-
цена Италии. У рыб подотряда Tetraodontoidei
(Gymnodontes) маргинальные челюстные зубы
слиты; челюсти имеют режущие края, правое и
левое dentale обычно срастаются, образуя “клюв”
(реже срастаются praemaxillaria). В ископаемом
состоянии иногда находят только клювовидные
челюсти гимнодонтов неопределенного система-
тического положения; наиболее древние находки
датируются маастрихтом (Бразилия: Gallo et al.,
2009), а по нижним челюстям со своеобразным
озублением из эоцена Индии описано семейство
Avitoplectidae Bemis et al., 2018. Большинство
Tetraodontoidei утрачивают первый спинной
плавник, однако у ипрских родов Balkaria Ban-
nikov et al. (Кабардино-Балкария), Eoplectus Tyler
(Монте-Болька) и Ctenoplectus Close et al. (Лон-
донские глины) этот плавник еще хорошо развит,
причем у Balkaria он парусовидный (Bannikov
et al., 2017). Из фауны рыб Монте-Больки извест-
ны также вымершее семейство Zignoichthyidae
(доживающее до олигоцена) и древнейшие бес-
спорные Tetraodontidae и Diodontidae (Tyler, San-
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tini, 2002). Иглобрюхи (Tetraodontidae) там пред-
ставлены двумя видами рода Eotetraodon, еще
один вид которого описан из бартона Сев. Кавка-
за (Банников, 2010). Другой ископаемый род, Ar-
chaeotetraodon, известен по двум видам из Пара-
тетиса [A. winterbottomi Tyler et Bannikov из ниж-
него олигоцена Сев. Кавказа и Западной
Украины, A. jamestyleri (Bannikov) из среднего
миоцена (тархан) Крыма и Сев. Кавказа] и четы-
рем из миоцена Средиземноморья. Также из Па-
ратетиса (бадений Австрии) отмечен неполный
скелет Leithaodon sandroi Carnevale et Tyler, 2015.
Если иглобрюхи ипра Монте-Больки описаны по
единичным находкам, то рыбы-ежи (Diodontidae)
там более многочисленны; отмечено четыре их
вида из трех родов (Tyler, Santini, 2002). Помимо
Монте-Больки, лишь два вида ископаемых рыб-
ежей описано по скелетному материалу – Pshek-
hadiodon parini Bannikov et Tyler из бартона Север-
ного Кавказа и Chilomycterus acanthodes (Sauvage)
из миоцена Сицилии; остальные находки кайно-
зойских Diodontidae представляют собой их че-
люсти. Семейство трехзубов (Triodontidae) ныне
включает в себя единственный глубоководный
бентический вид Triodon macropterus Lesson из
Индо-Пацифики; ископаемые находки трехзубов
в основном представлены челюстями T. antiquus
Leriche из ипра–бартона Европы, наиболее пол-
ный экземпляр этого вида найден в Лондонских
глинах о. Шеппи (Tyler, Patterson, 1991). Molidae,
небольшое семейство пелагических океанических
рыб, включает в себя три современных рода – Mo-
la (луна-рыба), Masturus и Ranzania. Древнейшая
ископаемая находка луны-рыбы датируется бар-
тоном или приабоном: с р. Пшеха на Сев. Кавказе
описана по нескольким черепным костям Eomola
bimaxillaria Tyler et Bannikov, 1992 (Carnevale et al.,
2021 и др.). У этого таксона единственного из
Molidae praemaxillaria не слиты между собой. Бо-
лее поздняя ископаемая летопись Molidae огра-
ничена неогеном и представлена почти исключи-
тельно разрозненными челюстями и кожными
пластинками (Carnevale et al., 2021 и др.); фраг-
менты скелетов Ranzania известны из миоцена
Японии и Средиземноморья, а три неполных ске-
лета Austromola Gregorovà et al., 2009 – из аквита-
ния Центрального Паратетиса (Австрия, близ
Линца) (Schultz, 2013; Carnevale et al., 2021 и др.).

Относительная полнота ископаемой летописи
иглобрюхообразных позволила Э. Тройер и др.
(Troyer et al., 2022) проанализировать большой
набор данных, включающий в себя все ископае-
мые таксоны Tetraodontiformes и современные
таксоны отряда, чтобы продемонстрировать вли-
яние палеоклимата на эволюцию размеров тела. В
результате подтверждены правила как Бергмана,
так и Коупа (тенденция к увеличению размеров
тела в более прохладном климате и с течением
эволюционного времени).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Как видно из вышеизложенного, ископаемая

летопись морских костистых рыб, основанная на
остеологических находках, весьма скудна. За ред-
чайшими исключениями, ориктоценозы лишь в
незначительной степени отражают истинные фа-
уны костистых того или иного времени. Тем не
менее, историческое развитие многих надродо-
вых таксонов Teleostei можно проследить в кай-
нозойских бассейнах Тетиса и Паратетиса. Име-
ющиеся палеонтологические данные не подтвер-
ждают появления большинства линий “кроновых
Acanthomorpha” (и даже “кроновых Percomor-
pha”) уже в конце мела, на что указывает молеку-
лярная филогения, откалиброванная по времени.
Напротив, они свидетельствуют о появлении
большинства подотрядов Perciformes s.l. в палео-
цене, эоцене или еще позже, а отрядов Atherini-
formes, Beloniformes и Pleuronectiformes – в нача-
ле ипра.

* * *
Исследование выполнено за счет гранта Рос-

сийского научного фонда № 22-27-00162,
https://rscf.ru/project/22-27-00162/.

Комментарии А.Н. Котляра, М.В. Назаркина
и Дж.Ч. Тайлера позволили улучшить текст статьи.
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On the Evolution of Some Groups of Marine Bony Fishes
in the Cenozoic of the Tethys and Paratethys
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Data on the principal Cenozoic localities of marine bony fishes (represented by skeletal remains, not otoliths)
from the territory of the development of the Tethys and Paratethys are presented. The historical development
of many supra-generic taxa of the higher Teleostei (spiny-rayed) in the Cenozoic basins of the Tethys and Pa-
ratethys has been traced. The available paleontological data do not confirm the appearance of most lineages
of “crown Acanthomorpha” (and even “crown Percomorpha”) already at the end of the Cretaceous, as indi-
cated by the time-calibrated molecular phylogeny.
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Представлены результаты ревизии устриц рода Oscillopha Malchus, 1990 из апта, альба и сеномана
юго-западных отрогов Гиссарского хребта (Юго-Восточный Туркменистан). Рассмотрены вопросы
систематики мезозойских лофоподобных устриц. Уточнены диагнозы и состав семейства Arctostrei-
dae Vialov, 1983, подсемейства Arctostreinae Vialov, 1983 и рода Oscillopha Malchus, 1990. Описаны ви-
ды Oscillopha eos (Coquand, 1869) и O. dichotoma (Bayle, 1849).
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ВВЕДЕНИЕ
Настоящая статья является продолжением се-

рии исследований, посвященных апт–альбским
устрицам Гиссарского хребта. В первых двух ста-
тьях (Метелкин, Косенко, 2021; Косенко, Метел-
кин, 2022) приведены сведения по стратиграфии
апта–сеномана юго-западных отрогов Гиссар-
ского хребта, а также представлены результаты
ревизии устриц родов Amphidonte Fisсher de
Waldheim, 1829, Ceratostreon Bayle, 1878, Pseudo-
gyra Mirkamalov, 1971 и Costagyra Vialov, 1936.
Данная статья посвящена ревизии представите-
лей рода Oscillopha Malchus, 1990 из апта–сено-
мана юго-западных отрогов Гиссарского хребта
(Юго-Восточный Туркменистан). Кроме того,
приведен краткий обзор развития взглядов на си-
стематику мезозойских лофоподобных устриц, и
уточняются представления о ней. Это особенно
актуально в связи с тем, что сведения о система-
тике мезозойских устриц, встречающиеся в со-
временной русскоязычной литературе, базируют-
ся на представлениях более чем пятидесятилет-
ней давности и не учитывают ряд важных работ,
опубликованных с начала 1980-х гг. по настоящее
время.

Материалом для исследования послужила
представительная коллекция устриц из апт–се-
номанских отложений юго-западных отрогов
Гиссарского хребта, а также коллекция раковин
устриц рода Rastellum из апта Западного Туркме-

нистана. Эти коллекции были собраны в разные
годы сотрудниками Всероссийского научно-ис-
следовательского геологического ин-та им.
А.П. Карпинского (ВСЕГЕИ) и в 2015 г. переданы
для изучения Т.Н. Богдановой в Ин-т нефтегазо-
вой геологии и геофизики им. А.А. Трофимука
(ИНГГ) СО РАН. Рисунок с картой расположе-
ния местонахождений изученных раковин устриц
приведен в первой статье (Метелкин, Косенко,
2021, рис. 1).

Изученные коллекции переданы на хранение в
центр коллективного пользования “Геохрон”
ИНГГ СО РАН.

РАЗВИТИЕ ВЗГЛЯДОВ 
НА СИСТЕМАТИКУ МЕЗОЗОЙСКИХ 

ЛОФОПОДОБНЫХ УСТРИЦ
Впервые устрицы были подразделены на так-

соны надродового ранга О.С. Вяловым (1936). Он
разделил семейство Ostreidae Rafinesque, 1815 на
четыре подсемейства: Ostreinae, Lophinae Vialov,
1936, Gryphaeinae Vialov, 1936 и Exogyrinae Vialov,
1936. Главным признаком, положенным Вяло-
вым в основу деления на подсемейства, было
строение правой (верхней) створки (Вялов, 1936).
Устрицы, обе створки которых обладают ради-
альной скульптурой и складчатым или волни-
стым смычным краем, были объединены в подсе-
мейство Lophinae. В это подсемейство Вялов

УДК 564.121:551.763.1
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включил род Lopha Bolten, 17981 с подродами Lo-
pha s. str., Arctostrea Pervinquière, 1910 и Ostreola
Monterosato, 1884. В свою очередь, подрод Lopha
s. str. был подразделен на секции Nicaisolopha Vi-
alov, 1936, Lopha s. str., Cameleolopha Vialov, 1936,
Abruptolopha Vialov, 1936; подрод Arctostrea – на
секции Arctostrea s. str., Agerostrea Vialov, 1936 и
Margostrea Vialov, 1936.

Позднее крупная ревизия систематики устриц
была проведена Г. Стензелем (Stenzel, 1971), ко-
торый принял деление устриц на подсемейства, а
также большинство новых таксонов надвидового
ранга, предложенных Вяловым, повысив их ранг
до рода/подрода. В отличие от Вялова, считавше-
го основным признаком строение правой створ-
ки, Стензель использовал комплексный подход
при работе над классификацией устриц. При раз-
делении устриц на семейства и подсемейства
внимание уделялось набору признаков, включав-
шему в себя особенности строения продиссокон-
ха, форму и положение отпечатка мускула-замы-
кателя, микроструктуру раковины, особенности
строения замочной площадки, форму раковины,
наличие или отсутствие хомат, образ жизни. Та-
кой подход к классификации устриц позволил
выстроить систему, приближенную к естествен-
ной, т.к. учет всего комплекса доступных призна-
ков дал возможность правильно классифициро-
вать гомеоморфные таксоны [такие как, напри-
мер, роды Gryphaea (Gryphaeidae, Gryphaeinae) и
Sokolowia (Ostreidae, Ostreinae) или роды Lopha
(Ostreidae, Lophinae) и Hyotissa (Gryphaeidae, Pyc-
nodonteinae)]. Стензель подразделил надсемей-
ство Ostreoidea на два семейства: Gryphaeidae Via-
lov, 1936 (с подсемействами Gryphaeinae, Pycno-
donteinae Stenzel, 1959 и Exogyrinae) и Ostreidae
Vialov, 1936 (с подсемействами Ostreinae и Lophi-
nae). В подсемейство Lophinae были включены
мезозойские и кайнозойские устрицы с радиаль-
ными ребрами или складками, выраженными на
обеих створках. Стензель включил следующие
роды в подсемейство Lophinae: Lopha Röding,
1798 [с подродами Lopha s. str., L. (Abruptolopha) и
L. (Actinostreon) Bayle, 1878], Agerostrea, Alectry-
onella Sacco in Bellardi et Sacco, 1897, Cameleolopha,
Nicaisolopha и Rastellum Faujas-Saint-Fond, 1799 [с
подродами Rastellum s. str. и R. (Arctostrea)].

В первой половине 1980-х гг. вышли две рабо-
ты Вялова, посвященные классификации устриц
(Вялов, 1983, 1984). В этих работах Вялов подверг
критике принципы классификации устриц, пред-
ложенные Стензелем (Stenzel, 1971), поднял ранг
таксонов из ранее предложенной им системы
(Вялов, 1936) и ввел несколько новых таксонов

1 Позднее авторство родового названия Lopha было закреп-
лено за Рёдингом (Stenzel, 1971). В более поздних работах
Вялов также указывал авторство Рёдинга (Вялов, 1983,
1984).

надродового ранга (Вялов, 1983, 1984). Ранее вы-
деленное подсемейство Lophinae было поднято
до ранга семейства, которое, в свою очередь, под-
разделено на подсемейства Lophinae Vialov, 1936 и
Arctostreinae Vialov, 1983. В семейство Lophidae
были объединены устрицы, обе створки которых
обладают радиальной скульптурой, а смычной
край обеих створок складчатый или волнистый.
Основные признаки, заложенные в деление на
подсемейства, – очертания раковины и особен-
ности скульптуры. Подсемейство Lophinae объ-
единило устриц с широкими, прямыми или очень
слабоизогнутыми раковинами с ребрами, расхо-
дящимися от макушки, а подсемейство Arctostre-
inae – устриц с узкими, сильноизогнутыми рако-
винами с ребрами, расходящимися от срединной
линии или срединного гладкого поля. В подсе-
мейство Lophinae были включены роды Lopha,
Alectryonia Sacco, 1897, Actinostreon, Abruptolo-
pha, Nicaisolopha (с подродом Beylopha Vialov,
1983) и род Ostreola. В подсемейство Arctostreinae
были включены роды Arctostrea (с подродом Fal-
costrea Vialov, 1983), Rastellum и Agerostrea.

В 1985 г. вышла крупная сводка по системати-
ке современных устриц (Harry, 1985). В ней автор
пересмотрел систематику современных устриц,
опираясь на комплекс признаков, включающий в
себя как морфологические признаки раковины и
ее микроструктуру, так и строение мягкого тела,
особенности размножения и онтогенеза, недо-
ступные на ископаемом материале. Устрицы бы-
ли разделены на два семейства – Gryphaeidae и
Ostreidae, в состав которого вошло и подсемей-
ство Lophinae. Подсемейство Lophinae, в свою
очередь, подразделено на трибу Lophini Vialov,
1936 с родами Lopha, Alectryonella и Dendostrea
Swainson, 1835 и трибу Myrakeenini Harry, 1985 с
родами Myrakeena Harry, 1985 и Anomiostrea Habe
et Kosuge, 1966. В диагнозе подсемейства Lophi-
nae Г. Гарри отметил наличие хомат (лофиновых
или устричных), пустых камер в микроструктуре
раковины (заполнение камер мелоподобным ве-
ществом не характерно), а также наличие общих
признаков как с представителями Pycnodonteinae,
так и с другими Ostreidae (Harry, 1985).

Значительный вклад в систематику мезозой-
ских устриц внес Н. Мальхус (Malchus, 1990). Он
использовал комплексный подход к классифика-
ции устриц, впервые предложенный Стензелем,
уделив особое внимание микроструктуре ракови-
ны. На основании различий в микроструктуре ра-
ковины Мальхус показал, что мезозойские лофо-
подобные устрицы отличаются от кайнозойских
представителей Lophinae2. Главным отличием яв-

2 Типовым родом подсемейства Lophinae является род Lo-
pha Röding, 1798, типовым видом которого, в свою очередь,
является современный вид Mytilus [=Lopha] cristagalli L.,
1758 (Stenzel, 1971, с. N1157).
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ляется характерная для мезозойских лофоподоб-
ных устриц простая листоватая микроструктура
раковины с многочисленными камерами, часто
заполненными мелоподобным веществом (Mal-
chus, 1990; Aqrabawi, 1993). На основании этого
мезозойские лофоподобные устрицы были выде-
лены в новое семейство Palaeolophidae Malchus,
1990 с единственным подсемейством Palaeolophi-
nae Malchus, 1990, в составе которого выделено
две трибы: Palaeolophini Malchus, 1990 (с един-
ственным родом Palaeolopha Malchus, 1990) и Os-
cillophini Malchus, 1990 (с родами Actinostreon,
Rastellum и Oscillopha Malchus, 1990). Другие ме-
зозойские лофоподобные устрицы (такие как, на-
пример, Nicaisolopha и Agerostrea) были отнесены
к другим семействам на основании различий в
микроструктуре раковины с палеолофидами.

В классификации двустворчатых моллюсков,
предложенной Дж. Картером и др. (Carter et al.,
2011), выделяется семейство Arctostreidae Vialov,
1983 с двумя подсемействами Arctostreinae Vialov,
1983 и Palaeolophinae Malchus, 1990. По сути, это
измененная классификация Мальхуса (Malchus,
1990) с трибами, повышенными до ранга подсе-
мейств, и с учетом того, что Palaeolophidae явля-
ется младшим субъективным синонимом Arctost-
reidae. В этой же работе подсемейство Lophinae
рассматривается в составе семейства Ostreidae
(Carter et al., 2011).

В последней крупной российской сводке по
двустворчатым моллюскам фанерозоя России и
сопредельных стран (Невесская и др., 2013) над-
семейство Ostreoidea разделено на два семейства:
Ostreidae и Gryphaeidae без деления на подсемей-
ства. Систематика, принятая в этой работе, во
многом повторяет систематику, принятую Стен-
зелем (Stenzel, 1971): роды, отнесенные Стензе-
лем к подсемействам Ostreinae и Lophinae, рас-
сматриваются в составе семейства Ostreidae, а ро-
ды, отнесенные к подсемействам Gryphaeinae,
Pycnodonteinae и Exogyrinae, – в составе семей-
ства Gryphaeidae. Такой подход к систематике
устриц, на наш взгляд, является архаичным и не
учитывает успехи в классификации устриц, до-
стигнутые за последние более чем 40 лет.

В данной работе мы принимаем точку зрения
Картера и др. (Carter et al., 2011) на систематику
надсемейства Ostreoidea и считаем необходимым
выделение мезозойских лофоподобных устриц в
отдельное семейство Arctostreidae. Эту точку зре-
ния подтверждают и генетические исследования
современных устриц, которые показали, что со-
временные виды подсемейства Lophinae являют-
ся сестринскими таксонами по отношению к ви-
дам подсемейства Ostreinae, либо должны быть
включены в состав Ostreinae, но не являются ба-
зальными по отношению к ним (Ó Foighil, Taylor,
2000; Giribet, Distel, 2003). Это предполагает, что

сходство между мезозойскими лофоподобными
устрицами и представителями подсемейства Loph-
inae объясняется конвергенцией, и делает необхо-
димым их выделение в отдельное семейство.

О РОДОВОМ СОСТАВЕ 
СЕМЕЙСТВА ARCTOSTREIDAE

Родовой состав семейства Arctostreidae также
остается не до конца ясным. Мальхус (Malchus,
1990), рассматривая состав семейства Palaeolophi-
dae [=Arctostreidae], включал в него три рода из
трибы Oscillophini: Actinostreon, Rastellum и Oscil-
lopha, и род Palaeolopha монотипической трибы
Palaeolophini. Род Rastellum он подразделял на
подроды Rastellum s. str. и Rastellum (Arctostrea).
М. Акрабави (Aqrabawi, 1993) сократил число ро-
дов в трибе Oscillophini до двух – Oscillopha и Ras-
tellum. При этом он отнес к роду Oscillopha юр-
ские виды O. gregarea (Sowerby, 1815) и O. solitaria
(Sowerby, 1824). Последний вид является типовым
видом рода Actinostreon (Stenzel, 1971). Стоит от-
метить, что между родами Oscillopha и Actinostre-
on действительно наблюдается внешнее сходство
в очертаниях раковины (вытянутые в высоту
овальные раковины) и характере радиальной
скульптуры. Различия между этими родами за-
ключаются в первую очередь в диапазонах стра-
тиграфического распространения: род Actinostre-
on наиболее широко распространен в юре3, а род
Oscillopha (в понимании Мальхуса) – в верхнем
мелу. При этом для большей части нижнего мела
характерны преимущественно виды рода Rastel-
lum, при отсутствии представителей родов Acti-
nostreon и Oscillopha. Еще одним отличием явля-
ется форма отпечатка мускула-замыкателя: для
Actinostreon характерна округлая форма со слегка
вогнутым или прямым дорсальным краем (Kop-
pka, 2015, табл. 16, фиг. 5b, 6a, 6d; табл. 17, фиг. 1b,
1d, 3b, 3c, 4a; табл. 18, фиг. 3b), а для Oscillopha ха-
рактерна субтреугольная форма (Malchus, 1990,
табл. 1, фиг. 6, 7, 9). Перечисленные выше разли-
чия говорят о необходимости разграничения ро-
дов Oscillopha и Actinostreon.

Необходимость деления рода Rastellum на под-
роды Rastellum s. str. и Rastellum (Arctostrea) также
не до конца ясна. Главные различия между этими
двумя подродами следующие: для Arctostrea ха-
рактерны серповидные раковины с параллельны-
ми краями и сильно выраженным зигзагообраз-
ным смычным краем, в то время как для Rastellum
s. str. характерны более треугольные очертания
раковин, часто с крыловидным расширением и
менее выраженным волнообразным смычным
краем (Stenzel, 1971). При этом Стензель (Stenzel,
1971) указывал на то, что различия между подро-

3 Стензель указывал, что Actinostreon распространен в юре и
мелу (Stenzel, 1971, с. N1158).
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дом Rastellum s. str. и Rastellum (Arctostrea) неоче-
видны. М. Купер (Cooper, 2002) рассматривал
Arctostrea в качестве младшего синонима Rastel-
lum. В то же время Мальхус (Malchus, 1990) выде-
лял Arctostrea в качестве подрода рода Rastellum.

Наши наблюдения над крупными выборками
устриц рода Rastellum, относящихся к одному ви-
ду и происходящих из одного стратиграфическо-
го уровня (средний апт, зона Parahoplites melchio-
ris), показывают, что для них характерна широкая
внутривидовая изменчивость (табл. I, фиг. 5;
табл. II, фиг. 1–6; см. вклейку). Изменчивости
подвержены очертания раковины, характер вол-
нистости смычного края и форма замочной пло-
щадки. Присутствуют как вытянутые в высоту
овальные раковины (напоминающие раковины
родов Oscillopha и Actinostreon), так и сильноизо-
гнутые серповидные. Степень волнистости смыч-
ного края также меняется от сильно выраженной
зигзагообразной до слабо выраженной, практиче-
ски гладкой. Исходя из этого, мы считаем, что
необходимость подразделения рода Rastellum на
подроды отсутствует, и рассматриваем Arctostrea
как младший субъективный синоним рода Ras-
tellum.

Сильно отличаются и представления разных
авторов о стратиграфическом диапазоне распро-
странения рода Rastellum. Ряд авторов рассматри-
вает род Rastellum как типично меловой, ограни-
чивая его распространение альбом–маастрихтом
(Malchus, 1990; Aqrabawi, 1993). В то же время,
Стензель (Stenzel, 1971) указывал на то, что род
Rastellum распространен от средней юры до верх-
него мела (келловей–маастрихт). Г. Пугачевска в
работе по юрским устрицам Польши приводит
описание и изображения вида Arctostrea hastellata
(Schlotheim, 1820) из оксфорда Польши (Pugacze-
wska, 1971, с. 240, табл. VII, фиг. 4, 8–11; табл. X,
фиг. 4). На наш взгляд, эти устрицы являются ти-
пичными представителями рода Rastellum. Кроме
того, Пугачевска (Pugaczewska, 1971) выдвинула
гипотезу происхождения рода Arctostrea [=Rastel-
lum] от удлиненных представителей видов, в на-
стоящее время рассматриваемых в составе рода
Actinostreon: A. rastellaris (Münster, 1833) или
A. gregarea (Sowerby, 1815), которую мы полно-
стью поддерживаем.

Таким образом, мы рассматриваем семейство
Arctostreidae в составе двух подсемейств – Palaeol-
ophinae (включает в себя единственный род Palae-
olopha) и Arctostreinae. Подсемейство Arctostrein-
ae включает в свой состав роды Actinostreon, Ras-
tellum [=Arctostrea] и Oscillopha. Род Rastellum
произошел от удлиненных представителей рода
Actinostreon в конце средней юры, а род Oscillo-
pha – от вытянутых в высоту овальных представи-
телей рода Rastellum в конце раннего мела. Необ-
ходимость исключения рода Agerostrea из семей-

ства Arctostreidae, на наш взгляд, требует
дополнительного изучения.

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

RAFINESQUE, 1815
CЕМЕЙСТВО ARCTOSTREIDAE VIALOV, 1983

Д и а г н о з. Обе створки ребристые или склад-
чатые, форма и число ребер разнообразны. Лига-
ментная площадка более высокая, чем широкая.
Хоматы обычно отсутствуют, но у некоторых юр-
ских и меловых представителей могут присут-
ствовать прямые хоматы. Отпечаток мускула-за-
мыкателя округлый, субтреугольный или в форме
запятой. Микроструктура обеих створок простая
листоватая с пустыми или заполненными мело-
подобным веществом камерами.

С о с т а в. Подсемейства Arctostreinae Vialov,
1983 и Palaeolophinae Malchus, 1990.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Верхний триас–верх-
ний мел; повсеместно, кроме арктических бас-
сейнов.

ПОДСЕМЕЙСТВО ARCTOSTREINAE VIALOV, 1983

Д и а г н о з. В микроструктуре раковины боль-
шое количество пустых или заполненных мело-
подобным веществом камер.

С о с т а в. Роды Actinostreon Bayle, 1878, Rastel-
lum Faujas-Saint-Fond, 1799 [=Arctostrea Pervin-
quière, 1910] и Oscillopha Malchus, 1990.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Юра–мел; повсе-
местно, кроме арктических бассейнов.

Род Oscillopha Malchus, 1990

Oscillopha: Malchus, 1990, c. 103; Aqrabawi, 1993, с. 58;
Záruba, 1996, с. 30.

Т и п о в о й  в и д – Ostrea dichotoma Bayle,
1849, коньяк Алжира.

Д и а г н о з. Раковины маленького, среднего и
крупного размера, практически равностворча-
тые. Обе створки радиально-ребристые, ребра
могут быть острыми или тупыми, могут образо-
вывать полые складки или шипы. Лигаментная
площадка более высокая, чем широкая, прямая
или изогнутая. Смычной край слабоскладчатый.
Хоматы обычно отсутствуют. Примакушечная
полость отсутствует или может присутствовать.
Отпечаток мускула-замыкателя от субтреуголь-
ной и серповидной формы до формы в виде запя-
той. Микроструктура раковины простая листо-
ватая с многочисленными крупными пустыми
или заполненными мелоподобным веществом
камерами.

В и д о в о й  с о с т а в. Апт–маастрихтские
O. eos (Coquand, 1869), O. dichotoma (Bayle, 1849),



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 5  2023

АПТ–АЛЬБСКИЕ УСТРИЦЫ ЮГО-ЗАПАДНЫХ ОТРОГОВ ГИССАРСКОГО ХРЕБТА 23

O. syphax (Coquand, 1862), O. figari (Fourtau,
1904), O. wala Aqrabawi, 1993, O. popenoei Squires,
2017; род наиболее распространен в Северной
Африке, на Ближнем Востоке и в Средней Азии,
встречается также в Европе; один вид известен из
сантона Северной Калифорнии (Squires, 2017).

Oscillopha eos (Coquand, 1869)

Табл. I, фиг. 1–4

Lopha eos: Coquand, 1869, с. 166, табл. 74, фиг. 6–13; Ви-
нокурова, 1963, с. 240, табл. V, фиг. 1–5, 9.

Lopha multicostata: Миркамалов, 1971, с. 123, табл. II,
фиг. 1–13.

Л е к т о т и п (выбран авторами) – экз. Oscillo-
pha eos, изображенный в работе Э. Кокана (Co-
quand, 1869, с. 166, табл. 74, фиг. 6); Франция,
Марсель; нижний мел, апт.

О п и с а н и е. Раковина маленьких размеров
(высота от 13 до 23 мм, среднее значение 20.1 мм;
длина от 9 до 19 мм, среднее значение 14.9 мм),
почти равностворчатая и равносторонняя, вытя-
нутая в высоту (В/Д от 1.06 до 1.73; среднее 1.36),
треугольно-овального очертания, уплощенная.

Левая створка слабовыпуклая, почти плоская,
треугольно-овального очертания с расширением
к нижнему краю. Макушка необособленная,
очень маленькая, несколько загнутая назад. Лига-
ментная площадка устричного типа. Имеется
примакушечная полость. Хоматы отсутствуют.
Правая створка плоская, повторяет очертания ле-
вой створки.

Поверхность обеих створок покрыта резкими,
радиально отходящими от макушки складками,
иногда дихотомирующими в нижней части.
Складки одной створки соответствуют промежут-
кам между складками на другой створке. Ближе к
макушке ребра на правой створке выполажива-
ются, иногда образуя округлую область, лишен-
ную радиальной скульптуры. Многие раковины
искажены площадкой прирастания.

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

№ экз. В Д Вып В/Д Вып/Д

2105/307 19 18 7 1.06 0.39
2105/338 22 15.5 8 1.42 0.52
2105/341 23 19 9 1.21 0.47
2105/346 13 9 6 1.44 0.67
2105/361 22 15.5 10 1.42 0.65
2105/362 20 15 7 1.33 0.47
2105/385 23 18 7 1.28 0.39
2105/388 22 15 7 1.47 0.47
2105/391 14 13 5 1.08 0.38
2105/477 21 14 6 1.50 0.43
2105/484 14 12 5 1.17 0.42
2105/485 20.5 15.5 4.5 1.32 0.29

И з м е н ч и в о с т ь. Изменчивости подверже-
ны главным образом очертания раковины, кото-
рые варьируют в выборках раковин из одного
слоя от треугольно-овальных до полукруглых.

С р а в н е н и е. От O. dichotoma (Bayle, 1849)
отличается меньшими размерами раковины,
меньшей вытянутостью в высоту и наличием при-
макушечной полости.

З а м е ч а н и я. Х.Х. Миркамалов (1971, с. 123)
описал новый вид Lopha multicostata по материа-
лу из кундалянгтауской свиты. При сравнении с
Oscillopha eos он указывал на следующие разли-
чия: больший размер раковины, большую вытяну-
тость раковины в высоту, суженную макушечную
часть. Большая часть изученных нами экземпля-
ров O. eos также происходит из кундалянгтауской
свиты. При этом диапазон изменчивости видо-
специфических по Миркамалову признаков та-
ков, что он охватывает как типичных представи-
телей O. multicostata, так и типичных O. eos. В
связи с этим мы не считаем O. multicostata (Mirka-
malov, 1971) отдельным видом и включаем его в
синонимику вида O. eos.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Апт–альб юго-запад-
ных отрогов Гиссарского хребта, апт Северной
Африки.

М а т е р и а л. 29 целых раковин и 10 левых
створок из кундалягтауской свиты (четыре рако-
вины и шесть левых створок из Кампрекского
ущелья, 16 раковин и четыре левые створки из
Кундалянгтау, девять раковин из Гаурдака), одна
целая раковина из каламазарской свиты (Кам-
прекское ущелье), 20 целых раковин и пять левых
створок из лучакской свиты (Кундалянгтау).

Oscillopha dichotoma (Bayle, 1849)

Табл. I, фиг. 6

Ostrea dichotoma: Bayle, 1849, с. 365, табл. 18, фиг. 17–18;
Coquand, 1862, с. 233, табл. 23, фиг. 1–2.

Ostrea acanthonata: Coquand, 1869, с. 103, табл. XXXVIII,
фиг. 1–4.

Lopha dichotoma: Abbass, 1962, с. 81, табл. XI, фиг. 2.

Oscillopha dichotoma: Malchus, 1990, с. 103, табл. 1,
фиг. 5–9; Aqrabawi, 1993, с. 90, рис. 46a–c; Záruba, 2003, с. 71,
табл. I, фиг. 1–9.

2105/486 18 13 6 1.38 0.46
2105/487 20 15 7.5 1.33 0.50
2105/488 20 14 7 1.43 0.50
2105/491 23 19 7 1.21 0.37
2105/493 22.5 13 7 1.73 0.54
2105/494 22 16 8 1.38 0.50
2105/495 20 14 8 1.43 0.57
2105/496 23 15 7.5 1.53 0.50

№ экз. В Д Вып В/Д Вып/Д
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МЕТЕЛКИН, КОСЕНКО

Л е к т о т и п (выбран Мальхусом: Malchus,
1990, с. 103) – Горная школа факультета наук Ли-
онского ун-та (École des Mines, Faculté des Scienc-
es, Université de Lyon), колл. № 341; Алжир, Нза-
бен-Мессаи, к югу от Батны; коньяк.

О п и с а н и е. Раковина крупная (высота от 59
до 134 мм, среднее значение 105.4 мм; длина от 41
до 77 мм, среднее значение 63.5 мм), сильно вытя-
нутая в высоту (В/Д от 1.44 до 2.13; среднее 1.65),
субпрямоугольной формы, уплощенная. Наруж-
ная поверхность покрыта грубыми радиальными
складками и грубыми чешуями роста. Лигамент-
ная площадка устричного типа. Примакушечная
полость отсутствует. Макушка небольшая, не-
сколько загнутая назад. Отпечаток мускула-за-
мыкателя в форме запятой, смещен к заднениж-
нему краю. Правая створка повторяет очертания
левой. Наружная поверхность покрыта грубыми
радиальными складками и концентрическими
чешуями роста.

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 O. eos отличается большими
размерами, отсутствием примакушечной полости,
большей вытянутостью раковины в высоту.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Сеноман юго-запад-
ных отрогов Гиссарского хребта, верхний мел Се-
верной Африки, Ближнего Востока, Ирана, Ев-
ропы.

М а т е р и а л. Одна целая раковина, шесть ле-
вых и три правые створки из тюбегатанской сви-
ты (одна целая раковина, три левые и одна правая
створка из Гаурдака, три левые и две правые
створки из Кампрекского ущелья).

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

данную для изучения коллекцию устриц, а также
за полезные советы и помощь в подборе литерату-
ры, А.В. Гужову и С.В. Попову – за рецензирова-
ние рукописи.

Исследование выполнено при поддержке Ми-
нобрнауки России (проект № FWZZ-2022-0004).
Выводы по систематике лофоподобных устриц
являются вкладом в проект № 42150610484

№ экз. В Д Вып В/Д Вып/Д

2105/635 134 63 21 2.13 0.33
2105/636 134 77 25 1.74 0.32
2105/637 91 53 17 1.72 0.32
2105/638 107 65 30 1.65 0.46
2105/640 102 66 27 1.55 0.41
2105/641 113 74 27 1.53 0.36
2105/642 103 69 27 1.49 0.39
2105/643 59 41 8 1.44 0.20

Национального фонда естественных наук Китая
и в проект UNESCO-IUGS IGCP 679.
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О б ъ я с н е н и я  к  т а б л и ц е  I
Фиг. 1–4. Oscillopha eos (Coquand): 1 – экз. № 2105/392, целая раковина: 1а – вид с внешней стороны левой створки,
1б – вид с внешней стороны правой створки; Кампрекское ущелье, нижний апт, кундалянгтауская свита; 2 – экз.
№ 2105/307, целая раковина: 2а – вид с внешней стороны левой створки, 2б – вид с внешней стороны правой створки;
Кундалянгтау, нижний апт, кундалянгтауская свита; 3 – экз. № 2105/491, целая раковина: 3а – вид с внешней стороны
левой створки, 3б – вид с внешней стороны правой створки; Кундалянгтау, средний альб, лучакская свита; 4 – экз.
№ 2105/391, целая раковина: 4а – вид с внешней стороны левой створки, 4б – вид с внешней стороны правой створки;
местонахождение и возраст см. фиг. 1.
Фиг. 5. Rastellum milletiana (d’Orbigny), экз. № 2105/925, левая створка: 5а – вид с внутренней стороны, 5б – вид с
внешней стороны, 5в – вид со стороны смычного края; Геокдере, средний апт, зона Parahoplites melchioris.
Фиг. 6. Oscillopha dichotoma (Bayle), экз. № 2105/636, левая створка: 6а – вид с внешней стороны, 6б – вид с внутренней
стороны; Кампрекское ущелье, сеноман, тюбегатанская свита.

О б ъ я с н е н и я  к  т а б л и ц е  I I
Фиг. 1–6. Rastellum milletiana (d’Orbigny): 1 – экз. № 2105/940, левая створка: 1а – вид с внешней стороны, 1б – вид с
внутренней стороны; 2 – экз. № 2105/930, левая створка: 2а – вид с внешней стороны, 2б – вид с внутренней стороны;
3 – экз. № 2105/922, правая створка, вид с внутренней стороны; 4 – экз. № 2105/924, левая створка, вид с внутренней
стороны; 5 – экз. № 2105/942, левая створка, вид с внутренней стороны; 6 – экз. № 2105/943, левая створка: 6а – вид
с внешней стороны, 6б – вид со стороны смычного края, 6в – вид с внутренней стороны; Геокдере, средний апт, зона
Parahoplites melchioris.

Aptian–Albian Oysters from the Southwestern Spurs of the Gissar Ridge.
Part 3. Genus Oscillopha Malchus

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

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

2Novosibirsk State University, Novosibirsk, 630090 Russia

Representatives of the genus Oscillopha Malchus, 1990 from the Aptian, Albian and Cenomanian of the
southwestern spurs of the Gissar Ridge (southeastern Turkmenistan) are revised. Questions of taxonomy of
Mesozoic Lopha-like oysters are discussed. The diagnoses and composition of the family Arctostreidae Via-
lov, 1983, the subfamily Arctostreinae Vialov, 1983 and the genus Oscillopha Malchus, 1990 are specified. In
the Aptian and Albian, the genus Oscillopha is represented by the species O. eos (Coquand, 1869) and in the
Cenomanian—by the species O. dichotoma (Bayle, 1849).

Keywords: Bivalvia, oysters, taxonomy, Aptian, Albian, Cenomanian, Gissar Ridge, Oscillopha, Arctostreidae
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Кратко обсуждается история изменения взглядов на состав и положение в системе наутилид семей-
ства Liroceratidae Miller et Youngquist, 1949. На основе исследования нового материала из ассельско-
сакмарских отложений карьера Шахтау уточнен диагноз рода Shikhanonautilus Leonova et Shched-
ukhin, описан новый вид S. compressus и дана более подробная характеристика типового вида S. si-
phonoventralis Leonova et Shchedukhin.
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ВВЕДЕНИЕ
В настоящей статье мы продолжаем публико-

вать результаты изучения коллекций неаммоно-
идных цефалопод из раннепермских рифовых
карбонатов карьера Шахтау. В наших материалах,
собранных за восемь лет, присутствует большое
число обломков раковин, которые можно отнести
к семейству Liroceratidae Miller et Youngquist,
1949. К сожалению, из-за плохой сохранности их
изучение продвигается очень медленно. Ранее
нами был выделен эндемичный род Shikhanonau-
tilus Leonova et Shchedukhin, 2020, который мы
включили в состав лироцератид (Leonova, Shched-
ukhin, 2020). Сборы последних лет позволили по-
лучить более качественный материал для нового
шага в исследовании этой группы наутилид.

Автор благодарен А.В. Мазаеву за организа-
цию полевых работ; М.С. Бойко и А.В. Мазаеву за
предоставленный для изучения материал;
Т.Б. Леоновой и С.В. Николаевой за ценные за-
мечания к рукописи. Работа поддержана грантом
РНФ № 22-24-00099 “Эволюция сообществ мол-
люсков раннепермского рифа Шахтау”.

МАТЕРИАЛ
Лироцератиды происходят из ассельско–сак-

марского интервала разных частей карьера Шах-
тау, они были собраны в разное время сотрудни-
ками лаб. моллюсков Палеонтологического ин-та
им. А.А. Борисяка РАН (ПИН РАН). Возраст
вмещающих отложений был установлен по геоло-

гическим профилям (Mazaev, 2019). Было изучено
116 раковин сборов 2015–2019, 2021 и 2022 гг. Из
них 111 относятся к S. siphonoventralis Leonova et
Shchedukhin, 2020, а пять – к S. compressus sp. nov.
Несколько экземпляров располагалось в породе
спорадически, без какой-либо закономерности в
их распределении. Однако значительная часть ра-
ковин, относимых к S. siphonoventralis, происхо-
дит из скопления, обнаруженного на северо-во-
стоке карьера. Раковины залегают в линзе около
двух метров в длину и трех метров в ширину, с
максимальной мощностью до 40 см. Согласно
геологическим профилям (Mazaev, 2019), эта
часть разреза относится к сакмарскому ярусу. На
квадратный метр поверхности линзы приходится
до 25 особей. Большинство раковин лежит на ла-
теральных сторонах по напластованию, многие
вдавлены одна в другую. Вмещающей породой за-
полнена только жилая камера, а фрагмокон со-
хранился за счет инкрустации кальцитовыми
корками, из-за чего легко разламывается на мно-
гочисленные фрагменты. По этой же причине со-
хранность внутренних структур плохая, к тому же
в них зачастую присутствует битум. Большинство
экземпляров представлено поврежденными ра-
ковинами, но некоторые сохраняются с устьевым
краем. Из этого местонахождения происходят
103 раковины S. siphonoventralis.

Материал хранится в лаб. моллюсков ПИН
РАН, колл. № 5668. В таблицах измерений при-
няты следующие сокращения: Д – диаметр рако-

УДК 564.52:551.736.1(470.5)
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вины, В – высота оборота, Ш – ширина оборота,
Ду – диаметр умбилика.

ОБСУЖДЕНИЕ
Представители Liroceratidae имеют широкое

географическое и стратиграфическое распро-
странение. Они известны с раннего карбона до
позднего триаса, были наиболее широко распро-
странены в позднем палеозое (Соболев, 1989; Bar-
skov et al., 2014). Это семейство впервые было
описано А. Миллером и У. Янгквистом (Miller,
Youngquist, 1949). Наряду с типовым родом Liroc-
eras Teichert, 1940, в новое семейство были вклю-
чены роды Peripetoceras Hyatt, 1894, Condraoceras
Miller, Lane et Unklesbay, 1947, Coelogasteroceras
Hyatt, 1893 и Acanthonautilus Foord, 1896 из перм-
ских отложений Северной Америки. Последний
из них предлагался как синоним Permonautilus
Kruglov, 1933. Позднее Р. Флауэр и Б. Каммел
(Flower, Kummel, 1950) отнесли Acanthonautilus к
семейству Solenochilidae Hyatt, 1893. Они призна-
ли самостоятельность Permonautilus М.В. Кругло-
ва (1933) и включили его в состав семейства Liro-
ceratidae. К этому же семейству был отнесен род
Hemiliroceras Ruzhencev et Shimansky, 1954 из
пермских отложений Южного Урала (Руженцев,
Шиманский, 1954). В 1960-х гг. были опубликова-
ны две точки зрения на ранг семейства Lirocerati-
dae. В.Н. Шиманский (1962) значительно повы-
сил его, установив подотряд Liroceratina Shiman-
sky, 1962, в котором выделил два надсемейства:
Lirocerataceae Miller et Youngquist, 1949 и Cly-
donautilaceae Hyatt, 1900. В состав первого надсе-
мейства было помещено четыре семейства – Liro-
ceratidae, Ephippioceratidae Miller et Youngquist,
1949, Koninckioceratidae Hyatt, 1893 и Paranautili-
dae Kummel, 1950. Семейство Liroceratidae в этой
работе пополнилось еще тремя родами: Potoceras
Hyatt, 1894, Stearoceras Hyatt, 1893 и Leuroceras Hy-
att, 1893. Последний из них в более поздней работе
(Шиманский, 1967) был исключен из семейства и
переведен в состав семейства Phacoceratidae Shi-
mansky, 1962. В этой же монографии Шиманского
(1967) семейство Liroceratidae значительно увели-
чилось за счет включения в его состав пяти позд-
непалеозойских и триасовых родов: Bistrialites
Turner, 1954, Paranautilus Mojsisovics, 1902, In-
donautilus Mojsisovics, 1902 и Sybillonautilus Die-
ner, 1915.

Американскими исследователями (Kummel,
1964) подотряд Liroceratina и его разделение на
надсемейства признаны не были, вместо этого
было предложено включить семейство Lirocerati-
dae в состав надсемейства Clydonautilaceae. Такой
же точки зрения придерживаются до сих пор дру-
гие специалисты (Niko, Mapes, 2016), которые
сравнительно недавно переописали вид Liroceras
reticulatum (Miller et Owen, 1937) и ввели его в со-

став рода Hemiliroceras. В наших работах мы про-
должаем придерживаться взглядов Шиманского
(Руженцев, Шиманский 1954; Шиманский,
1967), с актуализацией системы по А.А. Шевыре-
ву (2006).

Из среднепермских отложений Центральной
России (Barskov et al., 2014) в составе Liroceratidae
был описан Paraliroceras Barskov et Shilovsky, 2014,
а род Permonautilus переведен в новое семейство
Permonautilidae Barskov et Shilovsky, 2014. Триасо-
вые представители семейства были описаны из
Азии и Центрального Перу (Соболев, 1989; Crick,
Sobolev, 1994), это роды Tomponautilus Sobolev,
1989 и Perunautilus Crick et Sobolev, 1994.

К настоящему времени из ассельско–сакмар-
ских и верхнеартинских отложений Шахтау нами
описано (Leonova, Shchedukhin, 2020; Shchedukh-
in, Leonova, 2020) пять видов и пять родов семей-
ства Liroceratidae, в т.ч. новые роды и виды: Lenic-
eras ovale Leonova et Shchedukhin, 2020 и Shikha-
nonautilus siphonoventralis. Род Shikhanonautilus
первоначально был описан по небольшому мате-
риалу, представленному фрагментами четырех
раковин. Недавние сборы, включающие в себя
находку массового скопления представителей
S. siphonoventralis, позволили существенно до-
полнить его характеристику. В частности, не бы-
ли известны строение устья, очертания перегоро-
дочной линии и положение сифона во взрослом
состоянии. Как было установлено, в процессе он-
тогенеза сифон от краевого вентрального поло-
жения перемещается по направлению к центру
примерно на четверть высоты оборота (рис. 1, а). На
многих экземплярах сохранилось устье (рис. 1, в),
детали строения и его форма впервые описываются
для этого рода. Новый вид, S. compressus sp. nov., по
очертаниям перегородочной линии и положению
сифона очень близок к типовому виду.

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ
ПОДКЛАСС NAUTILOIDEA

О Т Р Я Д NAUTILIDA
ПОДОТРЯД LIROCERINA

Н А Д С Е М Е Й С Т В О LIROCERATOIDEA 
MILLER ET YOUNGQUIST, 1949

СЕМЕЙСТВО LIROCERATIDAE MILLER ET YOUNGQUIST, 1949

Род Shikhanonautilus Leonova et Shchedukhin, 2020

Shikhanonautilus: Leonova, Shchedukhin, 2020, с. 1126.
Т и п о в о й  в и д – Shikhanonautilus siphono-

ventralis Leonova et Shchedukhin, 2020; Башкорто-
стан, шихан Шахтау; нижняя пермь, верхнеас-
сельский подъярус.

Д и а г н о з. Раковина крупная, пахиконовая,
инволютная, состоит из трех оборотов. Жилая ка-
мера занимает половину оборота. Каждый оборот
полностью объемлет предыдущий. Поперечное



28

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 5  2023

ЩЕДУХИН

сечение от овального на начальных стадиях раз-
вития до округло-трапециевидного во взрослом
состоянии. Вентральная сторона с уплощенной
средней частью; латеральные стороны также
уплощенные в средней части, слабовыпуклые.
Вентральные перегибы нечеткие. Умбиликальная
стенка широкая, с плавным перегибом между ней
и латеральной стороной. Дорсальная сторона
сильновогнутая. Умбилик на ядре узкий, глубо-
кий, воронковидный, на сохранившейся ракови-
не закрытый. Сифон узкий, краевой, на протяже-
нии первого оборота расположен очень близко к
вентральной стороне. В онтогенезе положение
сифона изменяется от краевого вентрального до
отстоящего от вентральной стороны на 0.20–
0.25 высоты оборота. Перегородочная линия сла-
боизвилистая. Вентральная лопасть мелкая,
очень широкая. Седло, расположенное на вен-
тролатеральном перегибе, узкое и низкое. Лате-
ральная лопасть широкая и глубокая, слегка
асимметричная. Седло на умбиликальном крае
низкое, узко-округленное. Дорсальная лопасть
широкая и глубокая, U-образная.

В и д о в о й  с о с т а в. S. siphonoventralis Leon-
ova et Shchedukhin, 2020 и S. compressus sp. nov. из
ассельских и сакмарских отложений Южного
Урала.

С р а в н е н и е. От наиболее близких родов от-
личается: от Liroceras Teichert – пахиконовой, а не
близкой к сфероконовой формой раковины; от
Hemiliroceras Ruzhencev et Shimansky – более
крупной раковиной и U-образной формой дор-
сальной части перегородки; от Peripetoceras Hyatt
и Coelogasteroceras Hyatt – более извилистой пе-
регородочной линией и отсутствием вдавленно-
сти на вентральной и латеральных сторонах. От-
личие от среднепермского Paraliroceras Barskov et
Shilovsky выражено в большем возрастании обо-
ротов в высоту, чем в ширину. От всех родов се-
мейства Liroceratidae отличается вентральным
или близким к нему положением сифона.

Shikhanonautilus compressus Shchedukhin, sp. nov.

Табл. III, фиг. 1

Н а з в а н и е  в и д а compressus лат. – сжатый.
Г о л о т и п – ПИН, № 5668/221; Башкорто-

стан, шихан Шахтау; пограничные ассельско-
сакмарские отложения.

О п и с а н и е (рис. 1, б, г). Форма. Раковина
крупная, пахиконовая, инволютная. Состоит из
2.5–3 оборотов. Жилая камера занимает полови-
ну оборота. Первый оборот размером около
22 мм, в поперечном сечении округлый. Начиная
со второго оборота, сечение приобретает овальную

Рис. 1. Поперечное сечение, форма устья и лопастная линия Shikhanonautilus: а – поперечное сечение S. siphonoven-
tralis Leonova et Shchedukhin, 2020, экз. ПИН, № 5668/197; б – поперечное сечение S. compressus sp. nov., экз. ПИН,
№ 5668/220; в – форма устья S. siphonoventralis, экз. ПИН, № 5668/198; г – перегородочная линия S. compressus sp.
nov., экз. ПИН, № 5668/220; д – перегородочная линия S. siphonoventralis, экз. ПИН, № 5668/197. Обозначения: o –
окулярный синус, v – вентральный (гипономический) синус, u – умбиликальный синус.

1 см

а б в

д

г

u

ov
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форму, уплощенную с латеральных сторон. Во
взрослом состоянии поперечное сечение трапеци-
евидное, латерально сжатое (рис. 1, б); отношение
ширины к высоте составляет 0.7–0.8. Вентральная
сторона узкая, уплощенная. Вентро-латеральный
перегиб хорошо выражен. Латеральные стороны
уплощенные, очень слабовыпуклые. Умбили-
кальный перегиб четкий, округленный. Дорсаль-
ная стенка вогнута примерно на треть высоты
оборота. Умбилик при сохранившейся раковине
закрытый, на ядре узко-воронковидный.

Размеры в мм и отношения:

* Размеры приблизительные.

Перегородки вогнуты примерно на одну каме-
ру, камеры низкие.

Скульптура не сохранилась, ядро гладкое.
Сифон узкий, на первом и первой половине

второго оборота приближен к вентральной сторо-
не. Начиная со второй половины второго оборо-
та, происходит его смещение к центру, в результа-
те которого на последнем обороте он расположен
на 0.21 высоты от вентральной стенки раковины.

Перегородочная линия (рис. 1, г) на вентральной
стороне с широкой и мелкой лопастью. На вен-
тральном крае расположено широкое седло с
приостренной вершиной, которое на латераль-
ной стороне переходит в широкую и глубокую,
практически симметричную лопасть округлой
формы. На умбиликальном перегибе расположе-
но широко-округленное седло, на дорсальной
стороне переходящее в широкую и глубокую
U-образную лопасть.

С р а в н е н и е. От типового вида отличается,
прежде всего, формой поперечного сечения, зна-
чительно сжатого латерально (Ш/В=0.7–0.8),
большей степенью инволютности и более узкой
вентральной стороной.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Нижняя пермь, ас-
сельский и сакмарский ярусы Южного Урала.

М а т е р и а л. 5 экз. из пограничных ассель-
ско–сакмарских отложений Шахтау.

Shikhanonautilus siphonoventralis Leonova et Shchedukhin, 2020

Табл. IV, фиг. 1

Shikhanonautilus siphonoventralis: Leonova, Shchedukhin,
2020, с. 1126, табл. 9, фиг. 1, 2.

Г о л о т и п – ПИН, № 5668/56; Башкортостан,
шихан Шахтау; верхнеассельские отложения.

Экз. ПИН № Д В Ш Ду В/Д Ш/Д Ду/Д Ш/В

5668/220 104* 60.4 51* 4.7* 0.58 0.49 0.04 0.84
Голотип 5668/221 101* 65.1 47.2 4.5* 0.64 0.46 0.04 0.72
5668/222 88.1 53.8 36.5 3* 0.61 0.41 0.03 0.67

О п и с а н и е (рис. 1, а, в, д). Форма. Раковина
крупная (110–150 мм), пахиконовая, инволютная.
Состоит из трех оборотов. Жилая камера занима-
ет половину оборота. Первый оборот в диаметре
достигает 20 мм, в поперечном сечении округлый.
Со второго оборота поперечное сечение стано-
вится овальным. На последнем обороте попереч-
ное сечение округло-трапециевидное, с отноше-
нием ширины к высоте примерно равном единице
(рис. 1, а). Каждый оборот полностью объемлет
предыдущий. Вентральная сторона уплощенная,
на некоторых экземплярах с сохранившейся жи-
лой камерой ее центральная часть слабовогнутая.
Вентро-латеральный перегиб слабо выраженный,
широко-округленный. Латеральные стороны
уплощенные, слабовыпуклые. Умбиликальная
стенка узкая, перегиб между ней и латеральной
стороной практически отсутствует. Дорсальная
стенка вогнута примерно на 1/4 высоты оборота.
Умбилик очень узкий и глубокий, при сохранив-
шейся раковине совершенно закрытый. Умбили-
кальное отверстие 4–4.5 мм, его можно наблю-
дать на ядре раковины. Устье на поздних стадиях
развития слегка суженое с латеральных сторон.
Форма устья описана по струйкам нарастания
при описании скульптуры.

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

* Размеры приблизительные.

Скульптура представлена только тонкими
струйками роста. На вентральной стороне струй-
ки образуют глубокий, U-образный гипономиче-
ский синус (рис. 1, в: v). На вентро-латеральном
перегибе начинается изгиб вперед, продолжаю-
щийся до середины латеральной стороны. На
внутренней половине латеральной стороны на-
блюдается резкий изгиб назад, переходящий в
широкий окулярный синус (рис. 1, в: o); в приум-
биликальной зоне струйки изогнуты вперед. В
районе умбилика расположен узкий и неглубо-
кий синус (рис. 1, в: u).

Перегородки вогнуты примерно на одну каме-
ру, камеры низкие. На ширину оборота прихо-
дятся четыре–пять камер. Во взрослой раковине
насчитывается около 40 камер.

Перегородочная линия (рис. 1, д) на вентраль-
ной стороне с очень широкой и мелкой лопастью.
На вентро-латеральном перегибе перегородка об-
разует широкое седло с приостренной вершиной.
На латеральной стороне расположена широкая и

Экз. ПИН № Д В Ш Ду В/Д Ш/Д Ду/Д Ш/В

Голотип 5668/56 89* 54.4 53.7 7.1 0.61 0.60 0.08 0.99
5668/57 – 58.9 63.9 – – – – 1.08
5668/199 115 70.2 64.5 – – – – 0.91
5668/198 151 77.3 78.3 9.7 0.51 0.51 0.06 1.01
5668/197 – 61.4 62* – – – – 1
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глубокая, округленная асимметричная лопасть.
На умбиликальном шве расположено широко-
округленное седло, на дорсальной стороне пере-
ходящее в протяженную и глубокую U-образную
лопасть.

Сифон узкий, смещен к вентральной стороне,
но не прилегает к ней. На последнем обороте он
находится на 0.23 высоты оборота от вентральной
стороны.

С р а в н е н и е. Отличия S. siphonoventralis от
нового вида приведены в описании последнего.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Нижняя пермь, ас-
сельский и сакмарский ярусы Южного Урала.

М а т е р и а л. 111 экз. из ассельских и сакмар-
ских отложений шихана Шахтау, Башкортостан.
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New Data on the Genus Shikhanonautilus (Liroceratidae, Nautilida)
from the Early Permian Shakhtau Reef

A. Yu. Shchedukhin
Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

The history of changing views on the on the taxonomy and classification of nautilids of the family Lirocerati-
dae Miller et Youngquist, 1949 is brief ly discussed. Based on a study of new material from the Asselian-
Sakmarian deposits in the Shakhtau quarry, the diagnosis of the genus Shikhanonautilus Leonova et Shched-
ukhin is emended. A new species S. compressus is described and a more detailed characterization of the type
species S. siphonoventralis Leonova et Shchedukhin is given.

Keywords: Nautilida, Liroceratida, Lower Permian, Asselian, Sakmarian, South Urals, Shakhtau
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Реконструкция поперечных сечений двух экземпляров типового вида Neouddenites andrianovi Ru-
zhencev из кунгурского яруса Западного Верхоянья позволила установить особенности онтогенети-
ческого развития формы раковины изученного таксона. Для вида характерно медленное растяже-
ние медиальной спирали, которое прекращается лишь на последнем обороте. Форма раковины не-
прерывно изменяется от очень широкой на первом обороте до очень узкой на последнем. Умбо в
начале индивидуального развития незначительно расширяется, благодаря чему раковина становит-
ся эволютной. Затем умбо сильно сужается, и на последних оборотах раковина приобретает совер-
шенно инволютную форму. В онтогенезе наблюдаются существенные изменения формы попереч-
ного сечения оборота, позволяющие обособить четыре последовательных стадии, обозначенные
как “Eocanites”, “Pronorites”, “Prouddenites” и “Neouddenites”. Выявлено отсутствие у N. andrianovi
боковых борозд и вентролатеральных валиков, ранее относившихся к диагностическим признакам
рода Neouddenites.

Ключевые слова: аммоноидеи, пролеканиты, Neouddenites, онтогенез, морфология, пермская систе-
ма, Верхоянье
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ВВЕДЕНИЕ
Изучая коллекцию аммоноидей, собранную

В.Н. Андриановым в перми Западного Верхо-
янья, В.Е. Руженцев (1961) обратил внимание на
примитивные для пермского уровня формы мед-
ликоттиид, которые были отнесены к новому ро-
ду Neouddenites. Согласно современным страти-
графическим построениям (Решения…, 2009;
Budnikov et al., 2020), обнаруженные Андриано-
вым неоуддениты происходят из нижнетумарин-
ского подгоризонта, уверенно относимого к кун-
гурскому ярусу по присутствию в нем орольского
и такамкытского комплексов аммоноидей (Ан-
дрианов, 1985; Kutygin, 2006). Находка обсуждае-
мых удденитин в верхней части нижней перми
стала неожиданной, поскольку их боковая ло-
пасть по морфогенетической организации зани-
мает промежуточное положение между позднека-
менноугольными родами Uddenites и Uddenoc-
eras, а наличие огромного геохронологического
разрыва между удденитами и неоудденитами се-
рьезно затруднило выяснение их филогенетиче-
ских связей (Leonova, 2002). Однако недавно бы-
ло установлено присутствие в пограничных ка-

менноугольно-пермских отложениях Западного
Верхоянья продвинутого вида рода Prouddenites
(Кутыгин, 2020), от которого, вероятно, и отде-
лился род Neouddenites, приобретший широкое
географическое распространение в кунгурском
веке. В составе рода выделены пять раннеперм-
ских видовых таксонов, характеризующих терри-
тории разных палеобиогеографических провин-
ций: Верхоянье (Руженцев, 1961; Кутыгин, 2020),
Омолонский массив (Андрианов, 1985), Монго-
лия (Богословская, 1991) и Северо-Западная Ка-
нада (Nassichuk et al., 1965). Известны неоуддени-
ты и в роудском ярусе средней перми Волго-
Уральского региона (Barskov et al., 2014). Однако
филогенетические связи установленных таксо-
нов до сих пор не выяснены. Практически отсут-
ствует информация об онтогенезе, являющемся
основным ключом к познанию эволюции аммо-
ноидей (Руженцев, 1960; Леонова, 2012). До не-
давнего времени для рода Neouddenites не было
известно ни одного поперечного сечения ракови-
ны, что не позволяло понять, каким образом из-
меняется форма в процессе индивидуального раз-
вития. Для восполнения этого пробела впервые

УДК 564.53:551.736
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изучен онтогенез формы раковины типового вида
Neouddenites andrianovi Ruzhencev, 1961.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
При выяснении особенностей онтогенетиче-

ского развития формы раковины существуют два
основных подхода. Согласно первому, проводит-
ся последовательное (оборот за оборотом) разво-
рачивание раковины от жилой камеры до прото-
конха. При этом выполняется серия изображений
сечений оборотов для разных стадий онтогенеза
(Михайлова, 1982), или реконструируется попе-
речное сечение всей раковины (Кутыгин, Князев,
2016). Другим способом является выяснение он-
тогенеза формы раковины по поперечным сече-
ниям. Качественно выполненное сечение позво-
ляет установить характер изменения основных
параметров раковины в процессе индивидуаль-
ного развития моллюска (Кутыгин, 2006а), а так-
же форму медиальной спирали (Кутыгин, 2009).
Для наиболее полной информации об онтогенезе
и изменчивости формы раковины конкретного
вида желательны серии поперечных и продоль-
ных сечений, а также “развернутые” экземпляры,
для чего требуется достаточно представительный
материал.

Неоуддениты являются редкой группой аммо-
ноидей – во всем мире известно немногим более
двух десятков их экземпляров, из которых 12 най-
дены в Западном Верхоянье. Коллекции Neoud-
denites andrianovi Ruzhencev из кунгурского яруса
Западного Верхоянья содержат восемь экз.:
три хранятся в Палеонтологическом ин-те
им. А.А. Борисяка РАН, Москва (ПИН РАН),
колл. № 1802, а пять – в Ин-те геологии алмаза и
благородных металлов СО РАН, Якутск (ИГАБМ
СО РАН), колл. № 55. Все они были собраны Ан-
дриановым в 60-х гг. прошлого века (Андрианов,
1966, 1985). Мною были отобраны два наиболее
пригодных для онтогенетических исследований
экземпляра (ИГАБМ, № 55/249а и ИГАБМ,
№ 55/629), механическая обработка которых не
должна была привести к серьезной порче самих
раковин. Эти два экз. были пришлифованы с ис-
пользованием абразивных порошков до центра
протоконха по срезу поперек плоскости навива-
ния. После полировки поверхность сечения фо-
тографировалась под бинокулярным микроско-
пом Leica MZ6, оснащенным цифровой фотона-
садкой. Прорисовка и измерения поперечных
сечений проводились по фотоизображениям
(рис. 1) на компьютере в графическом редакторе.
Поскольку у рассматриваемого вида даже при
наибольшей выраженности срединной борозды
разница между диаметрами, измеряемыми по ме-
диальной плоскости (“малый” диаметр) и по вен-
тролатеральному валику (“большой” диаметр),
несущественна, все вычисления, приводимые
ниже, касаются только медиального диаметра.

Целесообразность в дополнительных расчетах
для “большого” диаметра отсутствует.

Первый экземпляр, ИГАБМ, № 55/249а, про-
исходит из основания орольской свиты (слои с
Tumaroceras yakutorum) р. Дьеленджа (верховья
р. Тумара). Он представлен обломком внешнего
оборота относительно крупного фрагмокона и
частично сохранившимися внутренними оборо-
тами. Часть внутренних оборотов была спилена
для исследования онтогенеза лопастной линии
(Кутыгин, 2020, рис. 6, в, г). У оставшегося фраг-
мента сделано поперечное сечение. Экземпляр
характеризуется единой цветовой тональностью
раковинного вещества и вмещающей породы, по-
этому для выделения контура раковины поверх-
ность пришлифовки протравливалась слабым
раствором соляной кислоты.

Второй экз., ИГАБМ, № 55/629, был обнару-
жен в орольской свите р. Эндыбал (верховья р.
Дулгалах). Он сохранился лишь в виде разрознен-
ных обломков фрагмокона и гипсового слепка
жилой камеры (Кутыгин, 2020, табл. III, фиг. 8),
выполненного Андриановым по сохранившемуся
в породе отпечатку. Судя по всему, большая часть
экземпляра была выщелочена, однако из облом-
ков мне удалось собрать внутреннюю часть рако-
вины, а рыхлую поверхность закрепить циана-
крилатным клеем, что предотвратило дальнейшее
разрушение образца. Благодаря резкому кон-
трасту между раковинным веществом и вмещаю-
щей породой, использование кислоты на поверх-
ности пришлифовки не требовалось.

РЕКОНСТРУКЦИЯ 
ПОПЕРЕЧНОГО СЕЧЕНИЯ

Поперечные сечения обоих экземпляров явля-
ются фрагментарными (рис. 1), что несколько
усложнило выяснение онтогенетического изме-
нения основных признаков (относительные ши-
рина и высота оборотов, размер умбо). Однако
форма спирали аммоноидей обладает закономер-
ностями, позволяющими рассчитать диаметр ра-
ковины по сохранившемуся фрагменту. В середи-
не XIX в. особенностям спирального навивания
раковин беспозвоночных большое внимание уде-
ляли Г. Мозли (Moseley, 1838) и, в особенности,
К. Науманн (Naumann, 1840, 1846 и др.). Они до-
казали, что раковины сворачиваются не по лога-
рифмической спирали, а по кривой особой фор-
мы, названной Науманном конхоспиралью. Для
изучения конхоспирали Науманн предлагал
очень трудоемкий способ, который у современ-
ных исследователей признания не нашел. Однако
метод Мозли и Науманна, заключающийся в
определении приращения медиальной высоты за
полный оборот, может успешно применяться при
расчете диаметра раковины без сохранившихся
частей, как в нашем случае с неоудденитами.
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Рис. 1. Реконструкции поперечных сечений раковин Neouddenites andrianovi Ruzhencev, 1961: а, б, д, е – экз. ИГАБМ,
№ 55/249а; в, г, ж, з – экз. ИГАБМ, № 55/629. Обозначения: pc – протоконх, числа на поперечных сечениях – номера
полуоборотов, M8 и M10 – медиальная высота восьмого и десятого полуоборотов. Длина масштабных отрезков 1 мм.
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Особое значение Науманном придавалось вы-
яснению изменения в онтогенезе показателя спи-
рали p, равного отношению двух последователь-
ных медиальных высот оборотов, что по нашей си-
стеме обозначений будет выглядеть: pn = Mn/Mn – 2,
где n – порядковый номер полуоборота с ведени-
ем счета от протоконха к жилой камере моллюс-
ка. В случае логарифмической формы спирали
значение p для всех оборотов раковины должно
быть постоянным, однако у аммоноидей этот по-
казатель меняется, образуя экзо- и эндостенные
части спирали (Шульга-Нестеренко, 1925). При

нормальном навивании изменение показателя p в
онтогенезе происходит однонаправленно на про-
тяжении оборота и более. Эксцентричность в на-
вивании приводит к резким разнонаправленным
изменениям показателя p и M/D в поперечном
сечении через каждый полуоборот. Удденитины
заметной эксцентричностью навивания не отли-
чаются, поэтому, используя методику Мозли-На-
уманна, можно восстановить размеры отсутству-
ющих полуоборотов.

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

n – порядковый номер полуоборота от протоконха (pc), p – показатель спирали Мозли–Науманна (Mn/Mn – 2), WER – ско-
рость возрастания оборотов (D/(D-M))2.

* расчет по формуле pn = (pn – 1 + pn + 1)/2.

** расчет по формуле Mn = (pn – 1 + pn + 1)/2,.

*** расчет по формуле Dn = Dn – 1 + Mn.

Экз. № n D M W H U p M/D WER W/D H/D U/D W/H
55/249a pc 0.51 0.66 1.294

1 0.67 0.16 0.66 0.28 0.239 0.985 0.418 2.357
2 0.92 0.25 0.58 0.33 0.31 0.272 1.885 0.630 0.359 0.337 1.758
3 1.30 0.38 0.71 0.50 0.47 0.292 1.997 0.546 0.385 0.362 1.420
4 1.85 0.55 0.85 0.70 0.65 2.200 0.297 2.025 0.459 0.378 0.351 1.214
5 2.64 0.79 1.07 0.94 1.00 2.079 0.299 2.036 0.405 0.356 0.379 1.138
6 3.79 1.15 1.38 1.35 1.50 2.091 0.303 2.061 0.364 0.356 0.396 1.022
7 5.48 1.69 1.90 1.93 2.20 2.139 0.308 2.091 0.347 0.352 0.401 0.984
8 8.00*** 2.52** 2.50 3.20 2.87 2.194* 0.315 2.133 0.313 0.400 0.359 0.781
9 11.80*** 3.80 3.34 5.77 2.83 2.249 0.322 2.175 0.283 0.489 0.240 0.579
10 17.49*** 5.69** 4.50 9.25 2.48 2.256* 0.325 2.197 0.257 0.529 0.142 0.486
11 26.09*** 8.60 5.76 14.50 2.35 2.263 0.330 2.225 0.221 0.556 0.090 0.397

55/629 pc 0.54 0.69 1.278
1 0.74 0.20 0.74 0.40 0.270 1.000 0.541 1.850
2 1.03 0.29 0.66 0.39 0.24 0.282 1.937 0.641 0.379 0.233 1.692
3 1.45 0.42 0.77 0.56 0.50 0.290 1.982 0.531 0.386 0.345 1.375
4 2.06 0.61 0.87 0.74 0.76 2.103 0.296 2.018 0.422 0.359 0.369 1.176
5 2.96*** 0.90** 1.13 1.05 1.17 2.134* 0.303 2.059 0.382 0.355 0.395 1.076
6 4.28*** 1.32 1.53 1.51 1.72 2.164 0.309 2.092 0.357 0.353 0.402 1.013
7 6.24*** 1.96** 2.10 2.30 2.43 2.188* 0.314 2.127 0.337 0.369 0.389 0.913
8 9.16*** 2.92 2.90 4.10 2.76 2.212 0.319 2.156 0.317 0.448 0.301 0.707
9 13.56*** 4.40** 3.90 6.90 2.60 2.243* 0.324 2.191 0.287 0.507 0.191 0.565
10 20.20*** 6.64 5.29 11.00 2.30 2.274 0.329 2.220 0.262 0.545 0.114 0.481

n – 1 37.50 8.30 21.33 2.40 2.232 0.221 0.569 0.064 0.389
n 56.00 11.50 32.30 2.40 2.230 0.205 0.577 0.043 0.356

Модель пк 0.50 0.66 1.320
1 0.65 0.15 0.69 0.31 0.231 1.062 0.477 2.226
2 0.89 0.24 0.66 0.33 0.25 0.270 1.878 0.742 0.371 0.281 2.000
3 1.25 0.36 0.71 0.48 0.44 2.393 0.288 1.972 0.568 0.384 0.352 1.479
4 1.77 0.52 0.83 0.66 0.63 2.175 0.295 2.012 0.469 0.373 0.356 1.258
5 2.53 0.76 1.02 0.90 0.97 2.106 0.299 2.037 0.403 0.356 0.383 1.133
6 3.63 1.11 1.33 1.28 1.45 2.117 0.304 2.067 0.366 0.353 0.399 1.039
7 5.26 1.63 1.81 1.87 2.11 2.156 0.310 2.100 0.344 0.356 0.401 0.968
8 7.69 2.43 2.46 3.06 2.76 2.199 0.316 2.137 0.320 0.398 0.359 0.804
9 11.30 3.65 3.31 5.40 2.84 2.239 0.322 2.175 0.293 0.478 0.251 0.613
10 16.80 5.49 4.45 8.81 2.59 2.259 0.326 2.203 0.265 0.524 0.154 0.505
11 25.10 8.27 5.92 13.77 2.52 2.266 0.329 2.224 0.236 0.549 0.100 0.430
12 37.50 12.40 8.12 21.32 2.41 2.259 0.331 2.232 0.217 0.569 0.064 0.381
13 56.00 18.50 11.50 32.31 2.37 2.237 0.330 2.230 0.205 0.577 0.042 0.356
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Сечения несохранившихся оборотов (рис. 2, а, б)
были реконструированы посредством интерпо-
ляции основных значений (ширина и высота обо-
ротов) и наложением поперечных сечений
предыдущего и последующего оборотов, растяну-
тых под рассчитанные значения. Поперечное се-
чение внешнего оборота было реконструировано
по гипсовому слепку и сохранившимся в породе
отпечаткам экз. № 55/629 (рис. 2, в). На основе
средних значений и с помощью наложения сече-
ний оборотов обоих экземпляров составлена мо-
дель поперечного сечения (рис. 2, г), форма кото-
рого является промежуточной между изученны-
ми образцами, а форма внешнего оборота
заимствована у экз. № 55/629. Подобная модель
поперечного сечения необходима для визуализа-
ции изменения формы раковины в онтогенезе.

ОНТОГЕНЕЗ
Первым шагом в реконструкции онтогенети-

ческого развития формы раковины является изу-
чение медиальной спирали. Наиболее эффектив-
ный индикатор формы спирали – это относитель-
ная медиальная высота (M/D), онтогенетическое
изменение которой может свидетельствовать о
тенденциях сжатия или растяжения в навивании
оборотов (Кутыгин, Князев, 2017). В западной
литературе большое внимание уделяется скоро-
сти навивания (возрастания) оборотов WER
(whorl expansion rate), равной квадрату отноше-
ния диаметра раковины к диаметру предыдущего
полуоборота: WER = (D/(D – M))2. Этот показа-
тель предложен Д. Корном (Korn, 2000; Klug,
2001) взамен ранее использовавшегося под анало-
гичным названием показателя Д. Раупа, равного
отношению квадратов большого и малого радиу-
сов раковины за полуоборот (Raup, 1966). Не-
трудно заметить, что диаграммы изменения в он-
тогенезе M/D и WER являются идентичными
(рис. 3) и фактически дублируют друг друга. Воз-
никает сомнение в целесообразности использо-
вания более громоздкого для вычисления показа-
теля WER, поскольку процедура возведения в
квадрат отношения двух смежных диаметров не
имеет практического смысла. Судя по двум изу-
ченным сечениям, для вида Neouddenites andri-
anovi в онтогенезе характерен плавный рост M/D
от 0.27 до 0.33 (растяжение спирали), который
ослабевает и полностью прекращается на послед-
нем обороте.

Протоконх Neouddenites andrianovi по отноше-
нию ширины к диаметру (Кутыгин, 2006б) скорее
валиковидный, чем шаровидный. Его диаметр в
поперечных сечениях составляет 0.51–0.54 мм, что
существенно больше, чем у раннепермских мед-
ликоттиид Южного Урала (Захаров, 1984). Пер-
вый полуоборот очень низкий, облекающий по-
чти половину протоконха. Второй полуоборот

резко сужается и возрастает в высоту, приобретая
широкоовальную форму и формируя умбо сред-
него размера.

На протяжении первых шести полуоборотов
наблюдается сильное сужение раковины (умень-
шение W/D от 1.0 до 0.36) и не столь значительное
расширение умбо (от 0.23–0.34 до 0.4) (рис. 4).
При этом на протяжении пятого и шестого полу-
оборотов (D 2.5–4.8 мм) раковина становится уз-
кой и эволютной, с относительно широким и
крайне неглубоким умбо. Сами обороты слабо
объемлющие, их поперечное сечение имеет круг-
лую форму. Аналогичные сечения характерны
для рода Eocanites (Vöhringer, 1960; Korn, 1994),
считающегося исходным таксоном в эволюцион-
ном развитии отряда Prolecanitida (Furnish et al.,
2009). Пятый и шестой полуобороты, отнесенные
в онтогенезе N. andrianovi к стадии “Eocanites”
(рис. 5), по своей форме обособляются от менее
эволютных и существенно более широких преды-
дущих полуоборотов. К концу стадии сечение
оборота заметно вытягивается вдоль плоскости
навивания, становясь высокоовальным.

Важное преобразование в форме раковины на-
чинается с седьмого полуоборота (D ок. 5 мм):
вентральная и боковые стороны уплощаются, а
поперечное сечение оборота приобретает высо-
копрямоугольную форму. Сужение раковины за-

Рис. 2. Реконструкции поперечного сечения раковин
Neouddenites andrianovi Ruzhencev и основные изме-
рения: а – экз. ИГАБМ, № 55/249a при D = 26.0 мм
(×2.0); б – экз. ИГАБМ, № 55/629 при D = 20.2 мм
(×2.5); в – внешний оборот экз. ИГАБМ, № 55/629,
реконструированный по гипсовому слепку и отпечат-
кам раковины при D = 56.0 мм (×1.0); г – поперечное
сечение (модель) при D = 56.0 мм (×1.0), построенное
на основе расчетов средних значений и совмещения
поперечных сечений экз. ИГАБМ, № 55/249a и
ИГАБМ, № 55/629. Обозначения: D – диаметр рако-
вины, W и H – ширина и высота оборота, U – диаметр
умбо, Mn, Mn – 1 и Mn – 2 – медиальные высоты полу-
оборотов n, n – 1 и n – 2.

а б
в г

W Mn

Mn – 2

Mn – 1

H

U

D
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медляется, а расширение умбо сменяется сужени-
ем. Форма раковины на седьмом и в первой поло-
вине восьмого полуоборотов (D 5–8.5) в общих
чертах близка к таковой типичного Pronorites (Ni-
kolaeva, 2008, табл. 1, фиг. 5), с которым условно
связывается новая стадия онтогенетического раз-
вития. Помимо общности в форме раковины с
древними проноритами, у верхоянских неоудде-
нитов проявляется отличительная черта – сжа-
тость раковины в приумбональной части.

Со второй половины восьмого до начала деся-
того полуоборотов (D 9–18 мм) значительно уси-
ливается объемлемость оборотов за счет сужения
умбо: новый оборот закрывает предшествующий
вначале наполовину, затем полностью, а в конце
стадии нависает ниже умбонального шва преды-
дущего оборота. Платиконовая форма раковины
в начале стадии близка к наиболее древнему виду
рода Prouddenites – P. primus Miller из касимов-
ского яруса Техаса (Руженцев, 1949, рис. 44, а).
Подобно техасскому проуддениту, верхоянский
неоудденит умеренно эволютный с сильно объ-

емлющими оборотами и слегка выпуклой упло-
щенной вентральной стороной. В середине девя-
того полуоборота вентральная сторона становит-
ся вогнутой, как у более молодых проудденитов
(P. terminalis) из гжельских отложений Южного
Урала (Руженцев, 1950, табл. II, фиг. 3, 4).

Завершающая стадия онтогенеза, приходяща-
яся на полуобороты 10–13 (D 19–56 мм), связана
с формированием формы раковины, характерной
для типового вида рода Neouddenites. Платиконо-
вая раковина продолжает медленно сужаться, а
умбо становится очень узким, приобретая цилин-
дрическую форму, поскольку его диаметр на по-
следних оборотах почти не меняется. В начале
стадии на относительно широкой вентральной
стороне формируется неглубокая срединная бо-
розда, которая к завершающей части онтогенеза
(на последнем полуобороте) исчезает. Попереч-
ное сечение на всей стадии, обозначенной как
“Neouddenites” (см. рис. 5), имеет трапециевид-
ную форму, сильно вытянутую в высоту, с наи-
большей шириной возле вентролатерального

Рис. 3. Диаграммы изменения WER (а) и M/D (б) в онтогенезе Neouddenites andrianovi Ruzhencev.
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Рис. 4. Диаграммы изменения U/D (а) и W/D (б) в онтогенезе Neouddenites andrianovi Ruzhencev.
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края. Здесь необходимо отметить, что форма се-
чения оборота типового вида Neouddenites для
остальных раннепермских неоудденитов неха-

рактерна, поскольку их внешние обороты имеют
отчетливые срединную и боковые борозды, раз-
деленные хорошо выраженными вентролатераль-
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ными валиками, подобно Uddenites convexus Ru-
zhencev из верхнего карбона Южного Урала (Ру-
женцев, 1949, рис. 51).

ОБСУЖДЕНИЕ
Существуют резкие морфологические отличия

Neouddenites andrianovi от всех остальных ранне-
пермских представителей рода, в т.ч. и от N. echien-
sis из артинского яруса Западного Верхоянья (Ку-
тыгин, 2020), что требует отдельных объяснений.

Род Neouddenites в артинско–кунгурское вре-
мя пережил хабахский кризис, приведший к почти
полному исчезновению морских биот Верхоян-
ского бассейна (Кутыгин, Рожин, 2015). С началом
раннетумаринской трансгрессии, сменившей ха-
бахскую регрессию, произошло восстановление
верхоянского сообщества аммоноидей, которое
сохранило лишь местные (арктические) таксоны
парагастриоцератид (Tumaroceras и Paratumaroc-
eras) и удденитин (Neouddenites) (Kutygin, 2006).
В то время сообщество пополнилось лишь одним
экзотическим элементом – монголоцератидами
рода Biarmiceras (Леонова и др., 2005). Не исклю-
чено, что именно “хабахский стресс” привел к су-
щественному упрощению формы раковины вер-
хоянских неоудденитов – утрате боковых борозд
и вентролатеральных валиков.

Возникает парадокс, касающийся таксономи-
ческих признаков рода. Принято считать, что
важной характерной чертой неоудденитов явля-
ется сложное поперечное сечение внешних обо-
ротов со срединной и боковыми бороздами и вы-
дающимися вентролатеральными валиками (Fur-
nish et al., 2009). Это неудивительно, поскольку
такую форму имеют все известные неоуддениты
из нижней перми Монголии, Омолонского мас-
сива, Северной Америки и артинского яруса Вер-

хоянья. Neouddenites andrianovi этим признаком
не обладает ни на внешних оборотах, ни на более
ранних стадиях онтогенеза. Если отталкиваться
от характеристики типового вида, то в качестве
диагноза рода Neouddenites приоритетной долж-
на быть простая форма раковины с трапециевид-
ным, сильно вытянутым вверх поперечным сече-
нием с наибольшей шириной в вентролатераль-
ной части. Возможно, неоудденитов с боковыми
бороздами и вентролатеральными валиками, на-
поминающих позднекаменноугольного Uddenites
convexus Ruzhencev, следует рассматривать в ка-
честве отдельного рода или подрода, но для этого
требуется гораздо больше материала лучшей со-
хранности.

Интересно отметить, что среднепермские
Neouddenites, известные только в казанских отло-
жениях Волго-Уральского региона (Barskov et al.,
2014, табл. 1, фиг. 1, 2), также обладают простой
трапециевидной формой сечения оборота без от-
четливых боковых борозд и вентролатеральных
валиков. Поскольку среди кунгурских неоудде-
нитов подобное сечение оборота характерно
лишь для верхоянского N. andrianovi, можно
предположить, что последний вид являлся пред-
ковым для волго-уральских неоудденитов.

ВЫВОДЫ

Реконструкция поперечных сечений двух эк-
земпляров типового вида Neouddenites andrianovi
Ruzhencev, 1961 из кунгурского яруса Западного
Верхоянья позволила выявить особенности онто-
генетического развития его формы раковины.
Для него характерно медленное растяжение ме-
диальной спирали (M/D увеличивается от 0.27 до
0.33), которое прекращается лишь на последнем
обороте. Раковина в онтогенезе изменяется от

Рис. 5. Изменение поперечного сечения Neouddenites andrianovi Ruzhencev в онтогенезе и стадии развития формы ра-
ковины. На сечениях показан диаметр раковины в мм.

“Eocanites” “Pronorites” “Prouddenites” “Neouddenites”

СТАДИИ В ОНТОГЕНЕЗЕ ФОРМЫ РАКОВИНЫ

2.5 3.6 7.6 11 17 25 38 565.2
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очень широкой на первом обороте до очень узкой
на последнем (непрерывно уменьшается W/D).
Умбо в начале индивидуального развития мол-
люска незначительно расширяется, благодаря че-
му раковина становится эволютной. В дальней-
шем умбо интенсивно сужается, и на последних
оборотах раковина становится совершенно инво-
лютной. В онтогенезе наблюдаются существен-
ные изменения в форме поперечного сечения
оборотов, а также степени объемлемости, что
позволяет для полуоборотов 5–13 выделить четы-
ре последовательных стадии развития: “Eo-
canites” → “Pronorites” → “Prouddenites” →
→ “Neouddenites”, каждая из которых обладает спе-
цифическими особенностями формы раковины.

* * *
Выражаю искреннюю благодарность Т.Б. Лео-

новой и С.В. Николаевой (ПИН РАН) за ценные
замечания. Палеонтологические исследования
выполнены по госзаданию ИГАБМ СО РАН
(FUEM-2019-0002); биостратиграфическое обос-
нование проведено за счет гранта Российского
научного фонда № 22-77-10028, https://rscf.ru/
project/22-77-10028/.
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Shell Ontogeny of the Type Species of the Genus Neouddenites
(Ammonoidea, Medlicottiidae) from the Kungurian of Western Verkhoyanie

R. V. Kutygin
Diamond and Precious Metal Geology Institute, Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences, Yakutsk, 677000 Russia

Reconstructions of the cross sections of two specimens of the type species of Neouddenites, N. andrianovi Ru-
zhencev from the Kungurian of Western Verkhoyanie revealed features of its ontogenetic development. The
species is characterized by slow extension of the medial spiral, which only stops at the last whorl. The shell
shape continuously changes from very wide at the first whorl to very narrow at the last whorl. The umbilicus
at the beginning of ontogeny expands slightly, making the shell evolute. The umbilicus then strongly narrows,
and at the last whorls the shell acquires a completely involute shape. Significant changes in the shape of the
whorl cross section are observed throughout ontogeny allowing recognition of four successive stages, desig-
nated as “Eocanites”, “Pronorites”, “Prouddenites”, and “Neouddenites”. Neouddenites andrianovi was found
to lack lateral grooves and ventrolateral ridges, previously considered to be diagnostic characters of the genus
Neouddenites.

Keywords: ammonoids, prolecanitids, Neouddenites, ontogeny, morphology, Permian, Verkhoyanie
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Приводится описание следовых дорожек из гостевской свиты нижнего триаса местонахождения
Мансурово Оренбургской обл., представленных противоотпечатками на подошве песчаника с ря-
бью течения. Ихнологическая характеристика треков и отдельных отпечатков демонстрирует их
сходство с ихновидом Diplichnites triassicus (Linck, 1943), широко распространенным в речных и
озерных отложениях карбона–триаса Европы и Северной Америки. Для D. triassicus наиболее веро-
ятен передвигавшийся в водной среде следообразователь из группы жаброногих артропод Notostra-
ca. В качестве следоносителя, скорее всего, выступал микробиальный мат, развитый на поверхно-
сти песчаного субстрата, а последующее сохранение и захоронение следов артропод происходило
при непосредственном участии микробиального сообщества.

Ключевые слова: членистоногие, Notostraca, нижний триас, Общий Сырт, ихнофоссилии, следовые
дорожки, микробиальный мат
DOI: 10.31857/S0031031X23050100, EDN: IFQLRC

ВВЕДЕНИЕ
Нижнетриасовые отложения Восточной Евро-

пы представлены преимущественно континен-
тальными фациями, хорошо охарактеризованны-
ми остатками рыб, тетрапод, конхостраками,
остракодами и спорово-пыльцевыми комплекса-
ми. Ведущую роль при расчленении, корреляции
и датировке этих отложений играют остатки на-
земных позвоночных (прежде всего, темноспон-
дильных амфибий). Они позволяют непосред-
ственно сопоставить вмещающие отложения со
стандартной (морской) стратиграфической шка-
лой, благодаря присутствию отдельных характер-
ных родов амфибий в прибрежно-морских отло-
жениях других регионов совместно с фауной ам-
монитов (Shishkin et al., 2000; Новиков, 2018).
Так, данные по раннетриасовым позвоночным
позволили выделить в нижнем триасе Восточно-
Европейской платформы семь последовательных
горизонтов (снизу вверх): вохминский, заплав-
ненский, рыбинский, слудкинский, устьмыль-
ский, федоровский и гамский, при этом вохмин-
ский горизонт сопоставляется с нижнем индом,
заплавненский – с верхним индом, рыбинский,
слудкинский и устьмыльский горизонты – с ниж-

ним оленеком, а федоровский и гамский – с верх-
ним оленеком (Новиков, 2018).

Гостевская свита Общего Сырта (нижнеоле-
некский подъярус, устьмыльский горизонт) ха-
рактеризуется своеобразной литологией. Тетра-
подное сообщество времени ее формирования
представляет собой важный этап в развитии фау-
ны амфибий и рептилий в раннем триасе. По-
скольку нам известно лишь небольшое число об-
нажений этой свиты, открытие новых местона-
хождений позвоночных, приуроченных к ней,
имеет большое значение.

Так, в 2016 г. новое местонахождение ранне-
триасовых тетрапод было открыто в Первомайском
р-не Оренбургской обл. у пос. Мансурово палеон-
тологом-любителем из г. Бузулук В.В. Константи-
новым, о чем он сообщил сотрудникам лаборато-
рии палеогерпетологии Палеонтологического
ин-та им. А.А. Борисяка РАН (ПИН РАН). В
2017 г. это местонахождение вместе с его первоот-
крывателем посетили сотрудники ПИН РАН
А.Г. Сенников и И.В. Новиков, которые, помимо
остатков тетрапод, обнаружили здесь многочис-
ленные ихнофоссилии и начали детальные иссле-
дования. Данный случай – один из ярких примеров

УДК 56.016:565.32:551.761.1(470.56)
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плодотворного взаимодействия и сотрудничества
любителей и специалистов-палеонтологов, когда
новая ценная информация и новые уникальные
палеонтологические образцы сохраняются и ста-
новятся достоянием науки. С этого времени ме-
стонахождение Мансурово интенсивно изучалось
регулярными экспедициями ПИН РАН, в т.ч.
совместно с членами Самарского палеонтологи-
ческого общества. Результатом этих исследова-
ний явилось открытие здесь в 2021 г. следов арт-
ропод, описываемых ниже.

Местонахождение Мансурово расположено в
карьере в 1.5 км на север-северо-восток от одно-
именного поселка. Вскрытые здесь отложения
относятся к гостевской свите устьмыльского го-
ризонта и по своей литологии типичны для дан-
ной свиты. В местонахождении обнаружены эле-
менты характерного для этого горизонта ком-
плекса тетрапод (группировки Wetlugasaurus
malachovi фауны Wetlugasaurus): темноспондиль-
ные амфибии Wetlugasaurus cf. malachovi и An-
gusaurus sp., текодонт Tsylmosuchus sp. и прола-
цертилия Microcnemus sp., приуроченные к пес-
чаникам и конгломератам.

В пермских и триасовых континентальных от-
ложениях Европейской России ихнофоссилии
редки и до сих пор недостаточно изучены. Поэто-
му наиболее интересная, уникальная особен-
ность рассматриваемого местонахождения –
присутствие большого их числа. В первую оче-
редь следует отметить открытие следов архозав-
роморф – Rhynchosauroides isp. и следов хироте-
риид, впервые найденных в Восточной Европе.
Обнаруженные ихнофоссилии представлены как
следами хождения, так и следами плавания. Сре-
ди следов беспозвоночных, помимо следовых до-
рожек артропод, также обнаружены следы полза-
ния и зарывания, в том числе Taenidium isp., Rhi-
zocorallium isp. и другие.

Мы выражаем искреннюю признательность и
благодарность В.В. Константинову, первооткры-
вателю местонахождения Мансурово, а также
Е.А. Сенниковой, благодаря работе которой по
координации связей любителей и специалистов
на форуме сайта ПИН РАН данное открытие ста-
ло достоянием науки. Мы также благодарим
Р.А. Гунчина, Ю.В. Зенину и других членов Са-
марского палеонтологического об-ва за участие и
помощь в изучении данного местонахождения.
Особую благодарность приносим “Оренбург-
энерго”, благодаря технической и организацион-
ной поддержке которого стало возможным про-
ведение экспедиций для исследования местона-
хождения Мансурово. Авторы благодарны
сотрудникам ПИН РАН В.К. Голубеву, А.Г. По-
номаренко, А.П. Расницыну, Д.Е. Щербакову,
Д.С. Копылову, Д.В. Василенко, А.С. Башкуеву
за консультации при подготовке работы,

А.С. Фелькер за фотосъемку материала, а также
сотруднику каф. литологии РГУ нефти и газа им.
И.М. Губкина (РГУНиГ) А.С. Рахматуллиной за
предоставление доступа к микроскопному обору-
дованию.

Работа выполнена при финансовой поддержке
РФФИ в рамках научного проекта № 20-05-
00092.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материалом послужили ихнофоссилии, обна-
руженные на подошве крупного блока песчаника
из отвалов местонахождения Мансурово. Два не-
больших фрагмента породы с противоотпечатка-
ми следов артропод наилучшей сохранности бы-
ли исследованы в ПИН РАН (экз. ПИН,
№№ 5880/1, 2). Для описания морфологии ихно-
фоссилий оценивалась форма отдельно взятых
противоотпечатков, а также морфология треков.
Для рассмотрения морфологии отдельных проти-
воотпечатков и состоящих из них треков по ори-
гинальному материалу (треки №№ 1, 2, 7–9) были
использованы следующие морфометрические па-
раметры (рис. 1): длина отдельного противоотпе-
чатка по длинной оси (L1), длина противоотпе-
чатка по короткой оси (L2), расстояние между
центрами соседних противоотпечатков по оси
трека (L3), максимальное (L4) и минимальное
(L5) расстояние между отдельными противоотпе-
чатками соседних (параллельных) треков, высота
отдельного противоотпечатка (H). Процентное
соотношение типов отпечатков также учтено для
оригинального материала. В целях установления
геометрических особенностей парных треков и их
сопоставления между собой строились линейные
модели – расположенные друг напротив друга от-
дельные противоотпечатки соединялись отрезка-
ми, последовательность из которых оценивалась
по изменению их длины, а также параллельно-
сти. Для уточнения литотипа породы с ихнофос-
силиями и ее генезиса проводилось как литоло-
гическое макроописание породы, так и описание
специально изготовленного петрографического
шлифа.

Ихнофоссилии изучались с использованием
стереоскопического микроскопа Микромед МС-
4-ZOOM LED. Петрографический шлиф изучал-
ся на каф. литологии РГУНиГ в поляризованном
свете с использованием оптического микроскопа
Axio Imager.A2m. Общие изображения ихнофос-
силий, а также отдельных треков были получены
с помощью камер CanonEOS 77D и Leica
DFC425, изображения шлифа – с помощью каме-
ры AxioCam HRc. Обработка изображений осу-
ществлялась с применением программного обес-
печения Corel DRAW.
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ГЕОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ
Общая характеристика разреза. В разрезе

Мансурово выделяются три различающиеся по
литологии пачки (снизу вверх) (рис. 2):

1) Красновато-бурые алевритистые глины с
прослоями зеленовато-серых и голубовато-серых
рыхлых алевролитов и песчаников (видимая
мощность до 6 м).

2) Светло-серые и желтовато-серые рыхлые
горизонтальнослоистые, косослоистые, полого-
волнистослоистые и неяснослоистые песчаники
с редкими прослоями серых глин, линзами конгло-
мератов невыдержанной мощности до 0.5–1 м,
приуроченных по мощности к центральной и по-
дошвенной частям песчаного тела, с уплощенной
глинистой и песчанистой галькой и прослоями
более плотных песчаников; нижняя граница чет-
кая неровная (мощностью до 9 м).

3) Желтовато-серые, серые и пестрые рыхлые
глины и алевролиты, местами песчанистые (ви-
димая мощность до 3 м).

Первая и третья пачки имеют, вероятно, пой-
менный генезис, в то время как вторая – русловой
и, отчасти, местами, прирусловой.

Литологическая характеристика породы с ихно-
фоссилиями. На гладкой подошве крупного блока
песчаника с редкими железистыми включениями
в виде уплощенных округлых бляшек диаметром
до 15 мм выделены напластовые текстуры, пред-
ставленные знаками ряби (рис. 3, а). Для ряби ха-
рактерны простые формы с округлыми сглажен-
ными вершинами валиков. Валики слабоизогну-

тые, широкие и асимметричные. Расстояние
между вершинами соседних валиков (впадины на
подошве слоя) составляет 160–170 мм, высота ва-
ликов 15–17 мм, индекс высоты ряби равен 10,
индекс асимметрии валиков – 5.5. Азимутальное
направление потока ввиду не инситного залега-
ния установить невозможно. Местами валики в
центральной и краевой частях осложнены мор-
щинистой текстурой (рис. 3, б).

В шлифе (рис. 3, в–е) обломочная часть зани-
мает около 60% от площади шлифа. Распределе-
ние обломков равномерное. Размер обломков –
0.05–0.15 мм; преобладание – 0.1 мм. Обломки
преимущественно удлиненной, реже изометрич-
ной и резкоудлиненной формы; по степени ока-
танности – большей частью полуокатанные, в
меньшей степени – окатанные и угловатые, хоро-
шо отсортированные. По минеральному составу
обломочная часть представлена в основном квар-
цем и реже слюдами. Слюдистый материал пред-
ставлен зернами длиной 0.1–0.5 мм, составляет
около 5% от площади шлифа, распределен нерав-
номерно, ориентирован преимущественно в од-
ном направлении, формирует волнистую неяс-
ную микрослоистость (рис. 3, в).

Форменные элементы представлены микро-
биальными образованиями карбонатными, мик-
розернистыми, сгустково-комковатой структу-
ры, без выраженной микрослоистости: фрагмент
пленки длиной 6 мм и толщиной 0.2 мм (рис. 3, в),
лента на поверхности напластования (подошва
слоя) толщиной до 0.8 мм (рис. 3, д). Микроби-
альная лента осложнена углеродистыми включе-

Рис. 1. Основные морфометрические показатели отдельных отпечатков при виде сверху (а) и виде сбоку (б), а также
треков (в).
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Рис. 2. Сводная литолого-стратиграфическая колонка разреза Мансурово. Обозначения: 1 – конгломерат; 2 – песчаник; 3 –
алевролит; 4 – глина; 5 – красновато-бурые, зеленовато- и голубовато-серые породы; 6 – светло- и желтовато-серые породы;
7 – желтовато-серые, серые и пестрые породы; 8 – остатки амфибий; 9 – остатки рептилий; 10 – остатки конхострак; 11 –
остатки растений; 12 – остатки корней; 13 – следы Chirotheriidae и Rhynchosauroides isp.; 14 – следы Diplichnites triassicus;
15 – следы Taenidium isp.; 16 – следы Rhizocorallium isp.
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Рис. 3. Макро- и микролитологические особенности песчаника со следами артропод: а – знаки ряби течения с трека-
ми артропод, бугорками (следы питания или зарывания беспозвоночных), следами плавания хиротериид и морщини-
стыми микробиальными структурами; б – морщинистая микробиальная структура с расположенными рядом треками
артропод; в – фото шлифа (без анализатора) с увеличением 2.5×; г – фото шлифа (без анализатора) с увеличением 10×;
д – фрагмент микробиальной пленки на подошве песчаника (без анализатора); е – углеродистые микробиальные
включения в песчанике (без анализатора). Длина масштабной линейки для фиг. а – 20 мм, б – 10 мм.
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ниями сложной формы, размером до 0.2 мм. Так-
же углеродистые включения размером до 5 мм
встречены в обломочной части у подошвы слоя,

где они занимают поровое пространство с фор-
мированием каемок вокруг кварцевых зерен
(рис. 3, е). Цементирующая часть составляет око-
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ло 40% площади шлифа. Цемент базальный и по-
ровый, равномерный, сплошной микрозерни-
стой структуры. По минеральному составу преоб-
ладает кальцитовый цемент.

С учетом микролитологической характеристи-
ки порода с ихнофоссилиями представлена пес-
чаником мелкозернистым, олигомиктовым, с
карбонатным цементом базального и порового
типа микрозернистой структуры.

Положение породы с ихнофоссилиями в разрезе.
Обнаруженный блок песчаника со следами арт-
ропод находился на подстилающих желтовато-се-
рых песчаниках, среднезернистых, косослои-
стых, малой крепости, с глинистой галькой жел-
товато-бурой, уплощенной. Рассматриваемые
породы соответствуют нижней части второй,
“песчаной” пачки. Высокое содержание в образ-
це породы с ихнофоссилиями слюдистого мате-
риала с учетом ее структурно-текстурных особен-
ностей соответствует практически основанию
упомянутой пачки.

ОПИСАНИЕ ИХНОФОССИЛИЙ
На описываемом блоке песчаника присутству-

ют в виде противоотпечатков следовые дорожки
артропод, продольные линейные противоотпе-
чатки пальцев плывущего хиротериида (которым
будет посвящена следующая статья), а также мно-
гочисленные небольшие бугорки – противоотпе-
чатки следов питания или зарывания беспозво-
ночных.

Отдельные противоотпечатки конечностей арт-
ропод. Единичные противоотпечатки размером
1.5–5 мм (чаще 2 мм) по длинной оси (L1) и 0.5–
2 мм (чаще 1 мм) по короткой оси (L2), имеющие
в большинстве случаев форму нормального овала.
Высота противоотпечатков (H) не превышает
1/3 длины по длинной оси. Всего было выделено
шесть морфотипов противоотпечатков (рис. 4):
1) округлые (составляющие 20% от всех найден-
ных отпечатков) (рис. 4, а); 2) овальные (в т.ч.
сильно вытянутые) – 55% (рис. 4, б); 3) овальные
с дугообразным продолжением – 2% (рис. 4, в);
4) дугообразные – 13% (рис. 4, г); 5) топоровидные –
8% (рис. 4, д); 6) двучленистые – 2% (рис. 4, е).

Треки артропод. Выделенные треки (рис. 5, в–д;
6) числом 11 довольно короткие, длиной от 7 до
45 мм. Треки прямые или слабоизогнутые, как
единичные, так и двойные (параллельны друг
другу). Отдельные противоотпечатки в пределах
трека/парных треков образуют ряд с числом от 5
до 16 (5 – 2 шт., 6 – 2 шт., 8 – 3 шт., 10 – 2 шт., 12 –
1 шт., 16 – 1 шт.), выстраиваются в прямую, дуго-
образную или волнистую линию. Стоит отметить,
что некоторые треки осложнены дополнительны-
ми противоотпечатками, обычно меньшего раз-
мера, расположенными чаще на одной линии
вместе с парными противоотпечатками. Единич-
ные вытянутые противоотпечатки ориентирова-
ны длинной осью в основном субперпендикуляр-
но по отношению к оси трека. Расстояние между
соседними противоотпечатками (L3) составляет
1.5–5.5 мм, 78% измеренных L3 ≤ 3 мм, среднее

Рис. 4. Морфотипы отдельных отпечатков следовых дорожек Diplichnites triassicus: а – округлые, б – овальные, в –
овальные с дугообразным продолжением, г – дугообразные, д – топоровидные, е – двучленистые. Длина масштабной
линейки 1 мм.
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Рис. 5. Ихнофоссилии местонахождения Мансурово: а – блок песчаника из отвалов местонахождения Мансурово; б –
прорисовка сохранившихся участков подошвы; в – увеличенный фрагмент подошвы песчаника с указанием всех об-
наруженных треков артропод (№№ 1–11), а также следов плавания хиротериида в виде параллельной штриховки; г –
фото треков №№ 1 и 2 (экз. ПИН, № 5880/1); д – фото треков №№ 7–9 (экз. ПИН, № 5880/2). Длина масштабной
линейки для фиг. а–в – 10 см, для фиг. г, д – 1 см.
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значение с учетом всех L3 – 3 мм. Максимальное
расстояние между параллельными треками (L4)
составляет 10–15 мм с максимальной разницей в
5 мм, а минимальное (L5) – 5–6 с максимальной
разницей в 1 мм. Примечательно, что линии, со-
единяющие положение двух единичных противо-
отпечатков, расположенных один напротив дру-
гого, параллельны практически по всей длине
треков, проявляя закономерность их расположе-
ния. В пяти случаях крайние пары 1–2 треков 1, 2,
3 и 10 (рис. 6) имеют заметно большее расстояние
между собой, чем последующие. Краевые проти-
воотпечатки треков чаще всего более вытянутые и
менее высокие, чем в центральной части. Проти-
воотпечатки парных треков ориентированы при-
остренной частью (если она выражена) внутрь.
Ось парных треков чаще относительно прямая, и
гораздо реже – изогнутая.

Следы питания или зарывания беспозвоночных.
На подошве блока песчаника расположены мно-
гочисленные бугорки (рис. 5, д), представляющие
собой заполнение ямок на поверхности нижеле-
жащего слоя. Бугорки невысокие, имеют не со-
всем правильную округлую, овальную, реже
удлиненную или более сложную форму. Их ли-
нейные размеры от 5 до 13 мм, чаще – около
10 мм. Расположение бугорков закономерно. На
валиках ряби течения они относительно редки,
располагаются на минимальном расстоянии до
20 мм друг от друга. Но в узких продольных углуб-
лениях вдоль валиков, особенно в их самой глубо-
кой части, бугорки весьма многочисленны, образу-
ют сплошные скопления из многих десятков экзем-
пляров, касаясь или даже перекрывая друг друга.

ОБСУЖДЕНИЕ
На природу изученных противоотпечатков как

ихнофоссилий указывает следующее:
1) Схожие размер и морфология отдельных

противоотпечатков для всех треков;
2) Закономерное расположение многочислен-

ных отдельных противоотпечатков друг относи-
тельно друга, наблюдаемое у всех выявленных
треков: относительно выдержанное расстояние
между отдельными противоотпечатками в преде-
лах одного трека и между парой отдельных проти-
воотпечатков у парных треков, а также закономер-
ное отстояние крайней пары противоотпечатков у
всех парных треков относительно других пар;

3) Приуроченность треков к возвышенным
участкам валиков (вершина, пологий склон) ряби
течения.

Установленная закономерность и отсутствие
выраженной хаотичности соответствует не лито-
логической, а биологической природе отпечат-
ков. То же относится к многочисленным бугор-
кам на поверхности слоя, представляющим собой
противоотпечатки ямок, как возможных следов

питания, расположение и форма которых весьма
закономерны.

Принадлежность отпечатков. Морфология
противоотпечатка типа 3 (рис. 4, в) указывает на
наличие у следообразователя приостренного кон-
ца конечности, а морфология противоотпечатка
типа 6 (рис. 4, е) – на раздвоенный конец. При-
сутствие парных треков свидетельствует о явной
билатеральности, а короткие треки с серией сле-
дов числом до восьми в наибольшем числе случа-
ев указывают на многосегментное тело с числом
пар конечностей до восьми. С учетом длины шага
следообразователя и максимального расстояния
между парными треками, его тело было относи-
тельно коротким, с длиной не меньше 24–26 мм,
шириной – 10–15 мм, и с расстоянием между па-
рами конечностей – около 3 мм.

По размеру и морфологии отдельных противо-
отпечатков, треков ихнофоссилии из местона-
хождения Мансурово имеют сходство с
Diplichnites: два простых параллельных ряда от-
дельных точечных и регулярных отпечатков, рас-
положенных близко друг к другу, удлиненных
перпендикулярно к оси трека (Häntzschel, 1975;
Briggs et al., 1979; Fillion, Pickerill, 1990). Ихнород
Diplichnites с характерными следами в виде чет-
ких отпечатков и царапин, оставленными двига-
тельными придатками членистоногих, известен с
кембрия из отложений как морского, так и кон-
тинентального генезиса (Fillion, Pickerill, 1984;
Davies et al., 2006; Gand et al., 2008; Briggs et al.,
2010; Collette et al., 2012; Gouramanis, McLoughlin,
2016; Toom et al., 2019; Zachos, Platt, 2019; Verde et
al., 2022). Внешнее сходство рассматриваемых их-
нофоссилий обнаруживается с ихновидом D. tri-
assicus (Linck, 1943; Machalski, Machalska, 1994) –
треки с максимальной шириной между отдельны-
ми отпечатками 7–11 мм, прямые или извили-
стые, часто прерывистые; при этом участки могут
быть разноориентированными, отпечатки как
четкие, так и нечеткие, в некоторых случаях отме-
чается только один ряд отпечатков; морфология
отдельных отпечатков очень изменчива (оваль-
ные, эллипсовидные, серповидные, в форме “за-
пятой”). Важным диагностическим признаком
D. triassicus является хорошо распознаваемая се-
рия из семи–девяти отпечатков в треке (Pollard,
1985; Buatois et al., 1998). Однако девять отпечат-
ков могут наблюдаться и у D. gouldi (Smith et al.,
2003). Короткие (до 30 мм) или протяженные сле-
довые дорожки шириной до 11 мм сравниваемого
ихновида известны из каменноугольных и триа-
совых отложений Канады, США, Великобрита-
нии, Германии и Польши, в основном речного
(мелководные и активные русла), но также озер-
ного генезиса (Pickerill, 1992; Machalski, Machals-
ka, 1994; Keighley, Pickerill, 1998; Knaust, Haus-
chke, 2005; Lucas et al., 2006; Pollard et al., 2008;
Gand et al., 2008). Находка D. triassicus в нижне-
триасовых отложениях Центральной Польши
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Рис. 6. Морфологические вариации треков Diplichnites triassicus и соответствующие им линейные модели (№№ 1–3,
5, 7, 10, 11).
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(Machalski, Machalska, 1994) была до настоящего
момента наиболее восточной.

Исходя из описания исследуемого материала и
его морфологического сходства с D. triassicus,
можно предполагать, что следообразователь был
представителем членистоногих, возможно, близ-
ким к жаброногим Notostraca. На это указывают
соотносимый размер с ископаемыми и современ-
ными представителями рассматриваемой группы
членистоногих, регулярность отдельных отпечат-
ков, расположенных примерно на одном расстоя-
нии друг от друга в ряду, вытянутых перпендику-
лярно оси трека, с приостренными внутренними
концами в парных треках; наличие раздвоенного
конца; прерывистость треков; сужение парных
треков на одном из концов (Knaust, Hauschke,
2005; Lucas et al., 2006; Gand et al., 2008). В неко-
торых исследованиях Diplichnites относят к Myr-
iapoda (Verde et al., 2022) и, в частности, к Arthrop-
leuridea (Walter, Gaitzsch, 1988; Lucas et al., 2005;
Gand et al., 2008). Принадлежность отпечатков из
местонахождения Мансурово к многоножкам ка-
жется маловероятной по причине того, что:
1) треки сформировались в субаквальной обста-
новке речного русла (см. тафономия), 2) число
отдельных отпечатков в семи треках из 11 не пре-
вышает восьми, 3) треки располагаются разнона-
правленно и очень хаотично друг относительно
друга в пределах локальных участков, 4) треки
приурочены к возвышенным участкам ряби тече-
ния, при этом по направлению движения они
должны были заходить и в понижения, в случае
многочленистого следообразователя с длинным
телом, как у Myriapoda.

Характер локомоции. Отпечатки морфотипа 1
(рис. 4, а) были оставлены на следоносителе при
вертикальном надавливании и резком поднятии,
морфотипа 2 (рис. 4, б) – при надавливании под
небольшим углом к вертикальной оси и резком
поднятии, морфотипа 3 (рис. 4, в) – при надавли-
вании под небольшим углом к вертикальной оси
и резком поднятии с проскальзыванием конца
конечности в субвертикальной плоскости по по-
верхности следоносителя в направлении острого
окончания, морфотипа 4 (рис. 4, г) – при про-
скальзывании конца конечности в субвертикаль-
ной плоскости по поверхности следоносителя в
направлении острого окончания, морфотипа 5
(рис. 4, д) – при проскальзывании конца конеч-
ности в субгоризонтальной плоскости по поверх-
ности следоносителя, морфотипа 6 (рис. 4, е) –
при надавливании под небольшим углом и спо-
койном поднятии. О резком поднятии конечно-
стей при оставлении отпечатков морфотипов 1 и
2 свидетельствует отсутствие раздвоения, как в
случае единственного примера морфотипа 6. Это
можно объяснить локальным взмучиванием сле-
доносителя в пределах оставленного отпечатка
при уменьшении его детализации и угловатости
при условии, что до момента захоронения не про-

исходило нарушения поверхности дна с учетом
биологического и геологического факторов. На-
личие овальных противоотпечатков парных тре-
ков (55% от общего числа) с зауженными частя-
ми, ориентированных внутрь следовой дорожки,
свидетельствует о не строго вертикальной поста-
новке конечностей. Число отпечатков в коротких
треках в основном до восьми (рис. 6) указывает на
то, что следообразователь садился на субстрат без
перемещения по нему. Присутствие дополни-
тельных отпечатков в пределах основных треков
указывает на перебирание конечностями находя-
щегося в полувзвешенном состоянии следообра-
зователя, что возможно в субаквальной обстанов-
ке. Треки тяготеют к возвышенным частям вали-
ков, при этом ориентированы как вдоль, так и
поперек них. Прерывистость треков может быть
обусловлена волнообразной морфологией дна, с
учетом того, что следообразователь перемещался
в основном не как подвижный бентос, а как нек-
тон, без существенного изменения глубины. Со-
прикосновение конечностей с поверхностью суб-
страта происходило только на валиках ряби тече-
ния, а не в наиболее низких частях между ними.
Примечательно, что схожим образом расположе-
ны лезвиевидные отпечатки пальцев от плавания
архозавроморф – хиротериид (рис. 5, в), также
оставленные на возвышенных участках валиков.
Все треки артропод расположены довольно хао-
тично друг относительно друга, но при этом вдоль
одной субперпендикулярной валикам ряби тече-
ния полосы. Треки образуют четыре группы отпе-
чатков числом один, два, три и пять, соответ-
ственно. Все треки в группах могли быть оставле-
ны одним следообразователем. Из 11 треков
шесть ориентированы вдоль валиков (треки 2, 4,
8–11) и пять – субперпендикулярно (треки 1, 3,
5–7). В процессе передвижения следообразова-
тель перемещался, меняя направление движения
(в пределах группирования треков), при этом мог
поворачиваться под углом 45°, оставаясь практи-
чески на месте (треки 1 и 2) (рис. 5, г). Примеча-
тельно, что субперпендикулярные треки артро-
под ориентированы так же, как и следы плавания
хиротериид. Возможно, это связано с перемеще-
нием по течению.

В целом, можно предположить, что следообра-
зователи передвигались и плавали у дна, времена-
ми немного всплывая над его поверхностью, вре-
менами опускаясь вниз и садясь на грунт. Отсут-
ствие длинных, непрерывных, однонаправленных
треков говорит о том, что в данном случае не про-
исходило хождение по дну.

Закономерное расположение ямок на дне,
очевидно, связано с тем, что в продольных углуб-
лениях вдоль валиков ряби течения в условиях от-
носительно спокойной гидродинамической об-
становки скапливалось наибольшее количество
органического вещества – детрита. В местах кон-
центрации органики могли обитать небольшие
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беспозвоночные, питавшиеся детритом. Поэтому
одна из возможных интерпретаций генезиса этих
ямок – следы неглубокого зарывания беспозвоноч-
ных. Другая, на наш взгляд, более вероятная, – это
следы питания животных, плавающих у дна и под-
бирающих с поверхности грунта детрит, фраг-
менты растений или мелких животных. Это соот-
ветствует образу жизни щитней (Бирштейн, За-
ренков, 1988; Gand et al., 2008), которые могли
быть следообразователями отпечатков, противо-
отпечатки которых обнаружены на описываемом
песчанике. Кроме того, подобные ихнофоссилии
интерпретируются именно как следы питания
щитней у поверхности дна (Gand et al., 2008). По-
этому можно предположить, что эти ямки – сле-
ды питания тех же щитней, что оставили отпечат-
ки конечностей.

Тафономия. Сохранение следов, оставленных
живыми организмами, зависит от происходящих
тафономических процессов (Cohen et al., 1991).
Наличие песчаного субстрата, выступающего в
качестве следоносителя, косвенно подтверждает-
ся морфологией и текстурными особенностями
ряби течения в виде ее противоотпечатка. Рябь,
которая характеризует отсутствующие подстила-
ющие отложения, была сформирована в пределах
обводненного участка в процессе течения в усло-
виях умеренной и сильной ветровой активности в
мелководной (отмельной) зоне (Reineck, Singh,
1975; Baas et al., 2013). В обстановках прирусловой
отмели с умеренной гидродинамикой при суще-
ствующем течении накопление илистого матери-
ала с образованием слоя выдержанной по прости-
ранию мощности маловероятно. Также стоит от-
метить, что в нижней части песчаной пачки,
откуда происходят следы артропод, в пределах ее
видимой доступности в разных точках карьера от-
сутствуют слои глин и алевролитов. Мелкий раз-
мер, хорошая сортировка и преимущественная
полуокатанность зерен перекрывающего песча-
ника псаммитовой структуры также указывают на
прирусловую отмель. Таким образом, условия
формирования подстилающего и перекрывающе-
го слоев были схожи. Прерывистость треков и на-
личие отпечатков скольжения, оставленных ког-
тями плывущих наземных рептилий Chirotherii-
dae после следов артропод, свидетельствует об их
образовании в явно субаквальной обстановке.
Присутствие прослеживающихся вдоль одной во-
ображаемой линии (поперек ряби течения) групп
следов равной высоты (на подошве), оставленных
плывущим по поверхности воды хиротериидом,
касавшимся придонного грунта только когтями,
может свидетельствовать о глубине не менее од-
ного метра. Наличие морфологических деталей,
таких как приостренные части отдельных проти-
воотпечатков (рис. 4, в), свидетельствует о спо-
койном гидродинамическом режиме. Отсутствие
в некоторых местах парных треков может объяс-
няться нарушением поверхности субстрата в ре-

зультате воздействия различных деструктивных
процессов, в частности, связанных с влиянием
других организмов до момента захоронения. Так,
вдоль наиболее протяженного трека 5 (рис. 5, в),
на том расстоянии, где должна быть однотипная
параллельно идущая дорожка следов, обнаружи-
вается размытый след плавания хиротериида.
При этом отсутствие следов артропод в пределах
наиболее пониженных участков ряби течения не
связано с биотурбацией. В рассматриваемой об-
ласти выделенные следы питания довольно разре-
жены, без существенного преобразования придон-
ного осадка. Образовавшиеся следы, оставленные
открытыми, в основном быстро разрушаются и
имеют крайне низкую вероятность сохранения.
При этом промежуток времени между образова-
нием следов и их захоронением непосредственно
влияет на потенциал сохранения (Laporte, Beh-
rensmeyer, 1980). Важным условием сохранения
мелкоразмерных следов артропод в ископаемом
состоянии является развитие микробиальных ма-
тов (Seilacher, 2008). Жизнедеятельность микро-
биальных сообществ способствует связыванию
(закреплению) и стабилизации осадка в условиях
легко разбалансируемой водной среды. Быстрое
закрепление следов в условиях консолидации
микробиального мата имеет решающее значение
для предотвращения деструкции до момента за-
хоронения, во время него или уже после (Phillips
et al., 2007). При этом важно, чтобы обитающая на
субстрате колония быстро погибла и уплотнилась
вскоре после образования следов, с последую-
щим покрытием поверхности следоносителя
осадком до момента начала развития новой коло-
нии (Marty et al., 2009). Оценивая максимальную
глубину отпечатков из местонахождения Манс-
урово, которая равна 1/3 длины по длинной оси,
и реконструкцию небольшой величины организ-
ма и его приблизительной массы с учетом нахож-
дения в водной среде, можно сделать вывод, что
придонный субстрат был не сильно уплотнен-
ным, о чем также свидетельствует преобладание
отпечатков с закругленными и неугловатыми
краями, оставленных приостренным концом ко-
нечности. Литологические особенности песчани-
ка с ихнофоссилиями, такие как: 1) гладкая по-
верхность следоносителя, который, вероятнее
всего, подстилался породой псаммитовой струк-
туры (рис. 5, г, д), 2) наличие морщинистых пря-
мых образований (рис. 3, б) в центральных и кра-
евых частях валиков ряби течения микробиаль-
ной структуры (Kumar, Ahmad, 2014; Sarkar et al.,
2020), 3) фрагменты микробиальных пленок
(рис. 3, в, д) среди кварцевых зерен (Cuadrado,
2020; McMahon et al., 2021), 4) углеродистые
включения (рис. 3, д, е) (Sarkar et al., 2016;
Vodrážková et al., 2018) указывают на его вероят-
ную микробиальную природу. Формирование
бактериальных пленок на поверхности субстрата
в речных условиях свидетельствует об изменении
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гидродинамического режима в сторону замедле-
ния скорости течения и уменьшения его турбу-
лентности. На поверхности субстрата в момент
воздействия на него следообразователя был раз-
вит микробиальный мат, на котором произошла
фиксация следов артропод с их последующим со-
хранением и захоронением.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Установленный по серии следовых дорожек
Diplichnites triassicus дополняет фаунистический
комплекс местонахождения Мансурово, пред-
ставленный в основном ассоциацией наземных
тетрапод, представителями пресноводных беспо-
звоночных. На сегодняшний день находка D. tri-
assicus в раннеоленекских отложениях Общего
Сырта является наиболее восточной из извест-
ных, расширяя палеогеографическое распростра-
нение рассматриваемого ихновида в раннем три-
асе. После проведенного морфологического ана-
лиза ихнофоссилий (треков и их отдельных
отпечатков), а также предполагаемого литотипа
породы следоносителя, можно утверждать, что
следы были оставлены в мелководной обстановке
речного русла следообразователем, вероятнее
всего, близким к членистоногим из группы Noto-
straca. Особенности расположения коротких сле-
довых дорожек на подошве мелкозернистого пес-
чаника со следами ряби течения позволяет пред-
положить характер локомоции животного,
которое садилось на дно без перемещения по не-
му. Все это существенно дополняет описание
D. triassicus не только деталями морфологии сле-
довых дорожек, но и особенностями передвиже-
ния в конкретной среде обитания для более точ-
ного установления принадлежности следообра-
зователя. Следообразователь оставил следы на
следоносителе, представленном, вероятнее всего,
песчаным субстратом с развитием на его поверх-
ности микробиального мата, способствовавшего
сохранению отпечатков до и в процессе захороне-
ния. Таким образом, проведенное изучение ме-
стонахождения Мансурово, его комплекса ихно-
фоссилий помимо фауны тетрапод, позволило
более полно охарактеризовать биотические и
абиотические условия конца раннего оленека на
территории Общего Сырта.
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The First Artropod Trackways in the Lower Triassic of Eastern Europe
from the New Locality Mansurovo, Orenburg Region

A. V. Uliakhin1, A. G. Sennikov1, I. V. Novikov1

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

A description is given of trace fossils from the Lower Triassic Gostevskaya Formation of the Mansurovo lo-
cality, Orenburg Region, represented by counterimpressions on the lower contact of sandstone with wave rip-
ples. The ichnological characteristics of the trackways and their individual imprints are similar to the ichno-
species Diplichnites triassicus (Linck, 1943), which is widespread in f luvial and lake sediments of the Carbon-
iferous-Triassic of Europe and North America. For D. triassicus most likely the trace maker from the group
of branchiopod arthropods Notostraca, which moved in the aquatic environment. Most likely, the microbial
mat developed on the surface of the sand substrate acted as a trace carrier, and the subsequent preservation
and burial of arthropod trackways took place with the direct participation of the microbial mat.

Keywords: arthropods, Notostraca, Lower Triassic, Obshchy Syrt, ichnofossils, trackways, microbial mat
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Из юры Азии описаны новые представители отряда ручейников семейств Necrotauliidae и Philopot-
amidae. Из верхнеюрского (карабастауская свита) местонахождения Каратау в Южном Казахстане
описаны Karataulius martae sp. nov., Archiphilopotamus expectatus sp. nov. и Juraphilopotamus inopina-
tus sp. nov., а из среднеюрского (итатская свита) местонахождения Кубеково, Красноярский край,
описаны Necrotaulius communis sp. nov. и Juraphilopotamus similis sp. nov. Даны определительные
таблицы для видов родов Archiphilopotamus Sukatsheva, 1985 и Juraphilopotamus Wang, Zhao et Ren,
2009. Приведены данные по стратиграфическому и географическому распространению мезозой-
ских представителей семейства Philopotamidae.

Ключевые слова: Insecta, Trichoptera, триас, юра, новые виды
DOI: 10.31857/S0031031X23050094, EDN: WXOXPH

Настоящая статья посвящена описанию новых
представителей семейств Necrotauliidae Han-
dlirsch, 1906 из средней юры Красноярского края
(местонахождение Кубеково) и верхней юры Ка-
захстана (местонахождение Каратау), и Philopota-
midae Stephens, 1836 (Кубеково и Каратау).

Большая часть вымершего семейства ручейни-
ков Necrotauliidae первоначально была отнесена к
отряду Mecoptera (Giebel, 1856; Geinitz, 1880, 1884;
Bode, 1905). В отряд Trichoptera их перенес
А. Гандлирш (Handlirsch, 1906, 1939), установив-
ший для этих насекомых новое семейство. В него
были включены виды из нижней юры Германии и
Англии (Giebel, 1856), а позже – близкие формы
из триаса, юры и нижнего мела Европы, Англии и
Азии (Tillyard, 1933; Bode, 1953; Сукачева, 1968,
1973, 1982, 1985; Hong, 1983; Jarzembowski, 1991).
В результате семейство стало типично сборным и
требовало ревизии. Впервые частичная ревизия
материала, перенесенного Гандлиршем в отряд
Trichoptera, была проведена Й. Анзорге (Ansorge,
2002, 2003), а затем У. Томсон с коллегами (Thom-
son et al., 2018). Однако, несмотря на это, в систе-
ме Necrotauliidae остается много невыясненных
вопросов и спорных решений, требующих даль-
нейших уточнений после просмотра типового ма-
териала исследователей XIX и начала XX вв. Та-
ким образом, в современном понимании семей-
ство Necrotauliidae – это вымершая группа

ручейников, древнейшие представители которой
известны из верхнего триаса Англии (Thomson
et al., 2018) и Северной Америки (Pierwola,
Grimaldi, 2022). Важно, что первая находка не-
кротаулиид в Северной Америке на востоке США
(Северная Каролина, поздний триас, норий, сви-
та Кау-Бранч: Pierwola, Grimaldi, 2022) подтвер-
ждает, что это семейство в триасе уже было рас-
пространено не только в Европе, но и в других
точках мира. Скорее всего, оно распространяется
довольно широко в среднем триасе. Наибольшее
распространение группа получила в юре и раннем
мелу. В настоящее время в семействе Necrotaulii-
dae насчитывается восемь родов и 17 видов, из
них 11 относятся собственно к роду Necrotaulus
Handlirsch, 1906.

В юрских отложениях Азии некротаулииды
широко известны в Забайкалье, Бурятии, Крас-
ноярском крае, Китае и Средней Азии (Кирги-
зия, Казахстан) (Сукачева, 1973, 1985, 1990, 1992;
Hong, 1983; Liu et al., 2014; Zhang et al., 2017; Kopy-
lov et al., 2020). В это время в указанных регионах
реконструируется субтропический климат, в ко-
тором современные Trichoptera, как и юрские,
обильны и разнообразны.

Интересные наблюдения и выводы из распро-
странения некротаулиид и вообще ручейников в
нижнем мелу Англии (пурбек и вельд) были сде-
ланы Е. Яжембовским (Jarzembowski, 1991, 1995).

УДК 565.745:551.762(571.5+574)
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Он считает, что обилие некротаулиид, скорее все-
го, объясняется тем, что они хорошо переносили
повышенную соленость воды, т.к. известны так-
же из аналогичных водоемов в лейасе Западной
Европы (Wootton, 1972). Упоминая эту особен-
ность, нам кажется уместным рассмотреть не-
много подробнее и попытаться объяснить инте-
ресные аспекты фауны ручейников раннего мела
Англии (Sukatsheva, 1998; Sukatsheva, Jarzembowski,
2001).

Во-первых, почти все найденные остатки ру-
чейников отличаются мелкими размерами (длина
крыльев в среднем находится в пределах 6–10 мм).
Это касается не только некротаулиид, для кото-
рых такие размеры типичны, но и семейства Vi-
timotauliidae, средний размер крыльев представи-
телей которого обычно превышает 10 мм. Вторая
особенность – ярко выраженная и весьма редкая
у ручейников гетеробатмия, т.е. сочетание про-
двинутых и архаичных признаков в жилковании
крыльев (в данном случае передних) (Сукачева,
1997). В-третьих – это, как мы уже говорили, не-
ожиданное обилие некротаулиид в раннем мелу
Англии.

По поводу причин своеобразия пурбекско–
вельдских ручейников существует несколько ги-
потез. С одной стороны, вероятно, что сходство
нижнемеловой фауны ручейников Южной Ан-
глии с юрской фауной Западной Европы объяс-
няется в какой-то степени однотипностью водое-
мов, в которых жили эти насекомые. Южная Ан-
глия представляла собой в то время, как и сейчас,
наклоненную к морю равнину с меандрирующи-
ми реками и отшнуровывающимися от них стари-
цами, а также с опресненными лагунами (Allen,
Wimbledon, 1991). Единого материка на террито-
рии Англии, как и вообще Западной Европы, в
нижнем мелу не существовало, и реки текли, ме-
няя направление русла, вероятно, лишь на круп-
ных островах.

В юрское время пресноводная фауна Западной
Европы развивалась, скорее всего, как обычно, в
небольших мелководных слабопроточных бас-
сейнах. Возможно, оттуда течением остатки насе-
комых сносились в опресненные прибрежные ла-
гуны, где и захоранивались; например, как в юр-
ском местонахождении Золенгофен в Баварии
(Пономаренко, 1997). Сходство типов водоемов
раннего мела Англии и юры Западной Европы
может служить объяснением появления в этих ре-
гионах юрских черт в фаунах ручейников, т.е., на-
пример, обилие некротаулиидоподобных форм.

Что касается гетеробатмии у ручейников ан-
глийского раннего мела, это может объясняться
общим островным эффектом (Расницын, 1987),
приводящим к быстрому несбалансированному
формообразованию, как и к уменьшению разме-
ров насекомых.

Возможно, находки крыльев ручейников в во-
доемах (ранний мел Англии и юра Западной Ев-
ропы) с повышенной соленостью (распреснен-
ные лагуны, солоноватые озера) связаны лишь с
механическим попаданием остатков в водоемы,
например, при помощи ветра. Личинки же могли
жить, как обычно, в реках или ручьях, т.е. входить
в аллохтонный комплекс водных насекомых, раз-
вивающихся, как правило, в текучих водоемах.

Philopotamidae также достаточно древнее се-
мейство, так, род Prophilopotamus Sukatsheva,
1973 описан из триаса Средней Азии (Сукачева,
1973). В юрских отложениях филопотамиды най-
дены, главным образом, в средней и верхней юре
Красноярского края, в Китае и Монголии (Сука-
чева, 1985, 1992; Novokshonov et al., 1995; Сукаче-
ва, Расницын, 2004; Wang et al., 2009; Wu, Huang,
2012; Сукачева, Василенко, 2020). В нижнем,
среднем и верхнем мелу они также достаточно
обильны, и новые виды описаны не только из
Азии (Забайкалье, Бурятия, Якутия, Казахстан)
(Сукачева, 1982, 1990; Аристов, Сукачева, 2018;
Kopylov et al., 2020; Сукачева, Аристов, 2020), но и
из смол Нью Джерси (Botosaneanu, 1995), из Бир-
манского янтаря (Wichard, Poinar, 2005; Wichard,
Wang, 2016; Wichard et al., 2020) и, возможно, они
есть в смолах штата Теннесси (США) (Cockerell,
1916) (табл. 1). Такое распространение подтвер-
ждает предположение, что ослабление климати-
ческого градиента и возникновение территори-
ального единства континентов, начинающееся с
триаса и продолжающееся в юре, приводит, веро-
ятно, к быстрому расселению вновь возникших
таксонов по всей Пангее. Они появляются даже в
крайне удаленных друг от друга местонахождени-
ях на территории различных современных мате-
риков (табл. 1). В меловом периоде выравнен-
ность климата достигает максимума за всю исто-
рию Земли, т.е., практически вся поверхность
планеты представляла собой эквивалент субтро-
пиков. Все находки высших таксонов ручейников
этого возраста приурочены преимущественно к
высокоширотным регионам, поскольку о соб-
ственно тропических трудно судить ввиду недо-
статочного количества находок.

Это подтверждает мнение, что так называемая
“тропическая помпа” (Darlington, 1957) работает,
скорее всего, только в эпохи с резко выраженным
климатическим градиентом (Еськов, 1994).
Именно тогда все новые таксоны высокого ранга
возникают в тропической зоне, а в дальнейшем
распространяются во внетропические области.
Обратного движения в этом случае не происхо-
дит, т.е., ископаемые представители таксонов
должны появляться на территории тропической
зоны в слоях более древних, чем во внетропиче-
ских областях. В эпохи с ослабленной климатиче-
ской зональностью (в нашем случае в мезозое)
должны возникать и обратные ситуации (Eskov,
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Таблица 1. Стратиграфическое и географическое распространение мезозойских представителей семейства Philo-
potamidae

Возраст Местонахождение Таксон Источник

Мел

в. мел

Бирманский янтарь

Wormaldia myanmar Wichard et Poinar, 2005
Wormaldia resina Wichard et Wang, 2016
Wormaldia cretacea Wichard et Wang, 2016
Wormaldia cercifurcata Wichard et al., 2020
Wormaldia cercilongera Wichard et al., 2020
Wormaldia squamosa Wichard et al., 2020
Wormaldia transversa Wichard et al., 2020

Wichard, Poinar, 2005
Wichard, Wang, 2016
Wichard, Wang, 2016
Wichard et al., 2020
Wichard et al., 2020
Wichard et al., 2020
Wichard et al., 2020

New Jersey amber
Tennesee amber, США
Архара, Амурская 
область
Кзыл-Джар, Казахстан
Янтардах, Таймыр

Wormaldia praecursor Botosaneanu, 1995
Wormaldia praemissa (Cockerell, 1916)
Arkharia oblimata Sukatsheva, 1982
Kulickiella roziczkae Sukatsheva, 2001
Philopotamidae inc. sed.

Botosaneanu, 1995
Cockerell, 1916
Сукачева, 1982
Sukatsheva, 2001
ориг.

н. мел Хасурты, Бурятия
Байса, Бурятия

Juraphilopotamus callidus Sukatsheva et 
Aristov, 2020
Juraphilopotamus heteroclitus Sukatsheva et 
Aristov, 2022

Сукачева, Аристов, 
2020
Сукачева, Аристов, 
2022

н. мел–
в. юра Кемпендяй

Kempia piotri Sukatsheva, 2018
Mesoviatrix paradoxa Sukatsheva, 2018

Аристов, Сукачева, 
2018
Аристов, Сукачева, 
2018

юра

в. юра Каратау, Казахстан
Шевья, Забайкалье

Archiphilopotamus expectatus sp. nov.
Juraphilopotamus inopinatus sp. nov.
Liadotaulius shewjensis (Sukatsheva, 1990)

Сукачева, 1990

ср. юра

Кубеково, Краснояр-
ский край

Juraphilopotamus funeralis Sukatsheva et 
Vasilenko, 2020
Juraphilopotamus similis sp. nov.
Archiphilopotamus kubekovensis Sukatsheva 
et Vasilenko, 2020
Archiphilopotamus absurdus Sukatsheva et 
Vasilenko, 2020
Archiphilopotamus mancus Sukatsheva, 1985
Archiphilopotamus luxus Sukatsheva, 1985

Сукачева, Василенко, 
2020

Сукачева, Василенко, 
2020
Сукачева, Василенко, 
2020
Сукачева, 1985
Сукачева, 1985

Даохугоу, Китай
Даохугоу, Китай
Даохугоу, Китай
Даохугоу, Китай
Шара-Тэг, Монголия
Бахар, Монголия

Juraphilopotamus lubricus Wang et al., 2009
Liadotaulius daohugouensis Wu et Huang, 2012
Pulchercylinaratus punctatus Gao et al., 2013
Liadotaulius limus Zhang et al., 2017
Baga pumila Sukatsheva, 1992
Baga bakharica Sukatsheva, 1992

Wang et al., 2009
Wu et Huang, 2012
Gao et al., 2013
Zhang et al., 2017
Сукачева, 1992
Сукачева, 1992

н.-ср. 
юра

Шураб, Киргизия
Большой Коруй, Забай-
калье

Dolophilodes (Sortosella) shurabica Sukat-
sheva, 2004
Liadotaulius korujensis (Sukatsheva, 1990)

Сукачева, Расницын, 
2004
Сукачева, 1990

Триас в. триас Мадыген, Киргизия Prophilopotamus asiaticus Sukatsheva, 1973 Сукачева, 1973
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Sukatsheva, 1997). Однако в триасе Европа и Сред-
няя Азия находились в тропической зоне, в отли-
чие от севера Сибири и Канады (Ушаков, Ясама-
нов, 1984). Следовательно, возможное появление
филопотамид в Киргизии находится вполне в
рамках концепции “тропической помпы”. В юре,
как мы уже говорили, контрастность климата
продолжала уменьшаться и упомянутые архаич-
ные семейства начинают распространяться в вы-
сокие широты (табл. 1).

В мелу состав фауны ручейников раннего и
позднего отделов очень резко отличается друг от
друга. Именно в начале позднего мела вымирают
доминанты предшествующих фаун – Necrotaulii-
dae (подотряд Annulipalpia) и даже представители
второго подотряда ручейников Integripalpia –
Baissoferidae и Vitimotauliidae (Eskov, Sukatsheva,
1997).

Как видно из табл. 1, древние Philopotamidae
подтверждают это положение, но, в отличие от
Necrotauliidae, частично доживают до настоящего
времени. Среднеюрские и более молодые наход-
ки филопотамид уже встречаются в самых раз-
личных отложениях (Сукачева, Аристов, 2020).
Например, в туроне Казахстана (местонахожде-
ние Кзыл-Джар) они найдены в лагунных отло-
жениях (Sukatsheva, 2001), а в маастрихт–дании
Приамурья (местонахождение Архара) в отложе-
ниях речной долины (Сукачева, 1982). Встречаю-
щиеся со средней юры ручейники, возможно, жи-
ли на растительных матах, плавающих на поверх-
ности спокойных озер и крупных рек, в
отложениях которых мы и находим их остатки.

В целом по обилию и разнообразию находок
можно предположить, что меловой период ока-
зывается наиболее важным этапом в эволюции
ручейников. Именно в мелу происходит неожи-
данно интенсивная не только эволюция взрослых
форм, но и поведенческая эволюция личинок ру-
чейников подотряда Integripalpia. Это хорошо
видно на изменениях строительного поведения
личинок. Такие изменения предшествуют во вре-
мени морфологической дифференциации взрос-
лых форм ручейников Integripalpia (Сукачева,
1982; Sukatsheva, Jarzembowski, 2001; Пономарен-
ко и др., 2009).

ОБЗОР МЕСТОНАХОЖДЕНИЙ

Особенно интересна история одного из наибо-
лее богатых местонахождений юрской фауны и
флоры в пределах Каратауского грабена (отроги
Тянь-Шаня, Казахстан). В 1921 г. горный инже-
нер А.А. Анискович в карабастауской верхнеюр-
ской свите в светлых, тонкослоистых карбонатных
породах обнаружил ставшую знаменитой карата-
ускую фауну и флору. Великолепная сохранность
остатков позвоночных, беспозвоночных, насеко-

мых и растений юрского возраста привлекла вни-
мание исследователей, и в 1924 г. здесь был орга-
низован первый в СССР палеонтологический за-
поведник (Галицкий и др., 1968; Dzik et al., 2010).
Один из исследователей этого заповедника
Р.Ф. Геккер, обстоятельно изучив геологическую
и геоморфологическую обстановку Каратауского
водного бассейна (Геккер, 1948), пришел к за-
ключению, что это было узкое, не очень глубокое
озеро с крутыми берегами и впадающими в него
реками. Из позвоночных найдено много остат-
ков, в основном ганоидных рыб, черепах, летаю-
щих ящеров и крокодила, из водных беспозво-
ночных – конхостраки и небольшое количество
брюхоногих моллюсков, что указывает, по-види-
мому, на пресноводное озеро с жесткой водой
(Долин и др., 1980).

Наиболее богато представлены в местонахож-
дении Каратау остатки ископаемых насекомых. В
результате многочисленных сборов в коллекциях
Палеонтологического ин-та им. А.А. Борисяка
РАН (ПИН РАН) имеется база данных, где, по
предварительным оценкам, зарегистрировано
более 20 тыс. образцов насекомых (около 150 се-
мейств, более 500 родов и более 1400 видов из
20 отрядов). Изученный комплекс указывает,
скорее всего, на теплый и достаточно влажный
климат, сходный с современным климатом влаж-
ных тропиков или субтропиков, например, с мус-
сонным тропическим климатом Индии (Панфи-
лов, 1968). При этом имело место, вероятно, чере-
дование дождливого и сухого сезонов в течение
года. Фауна насекомых Каратау состояла преиму-
щественно из весьма влаголюбивых форм, свя-
занных с водоемом, с береговой растительностью
или с жизнью вдоль впадающих в озеро рек. Это
же подтверждают остатки растений и данные по
спорово-пыльцевому анализу, указывающие на
богатую береговую растительность вокруг озера
(Галицкий и др., 1968; Долуденко, Орловская,
1976; Долин и др., 1980).

Однако существует и другое мнение (Долуден-
ко, Орловская, 1976), по которому в поздней юре
на месте аллювиальной равнины Каратауской по-
лосы образовалось огромное озеро с крутыми
скалистыми берегами, что отчасти подтверждает
мнение Геккера (1948). Судя по составу, строе-
нию растений и спорово-пыльцевому анализу,
климат этого времени в Каратау был сухим и жар-
ким: Каратауское озеро находилось в полосе за-
сушливого климата, типичного для позднеюр-
ской эпохи на территории Индо-Европейской
палеофлористической области. В отличие от фло-
ристической характеристики, состав насекомых
Каратауского озера, среди которых есть и ксеро-
фильные, мезофильные и даже гигрофильные
формы, не позволяет реконструировать ни чисто
аридный, ни муссонно-тропический ландшафт.
Возможно, растительность на плакоре была дей-
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ствительно ксерофитной, но вблизи озера и по до-
линам рек должны были располагаться участки
гигрофильной растительности (Долин и др., 1980).

Еще одна интерпретация обстановки вокруг
Каратауского бассейна уточняет идею Д.В. Пан-
филова (1968). Как было показано (Полянский,
Долуденко, 1978), отложения верхней части раз-
реза карабастауской свиты вокруг озера, содержа-
щие флористические и фаунистические остатки,
являются результатом сезонных накоплений пе-
лит-кальцитовых (зимних) и доломитовых (лет-
них) осадков в условиях солоноватоводного озера
и аридного климата. Это может объяснить столь
резкое чередование ксерофильных и мезофиль-
ных форм. Важно, что по годичным слойкам был
подсчитан абсолютный возраст накопления этих
осадочных пород, который составляет примерно
150–300 тыс. лет (с учетом различной степени
уплотнения осадка и разброса возрастных границ
толщи) (Долуденко и др., 1990).

Ранее считалось (Панфилов, 1968), что ком-
плекс насекомых Каратау наиболее сходен с ком-
плексами юрских насекомых Западной Европы,
особенно с местонахождением Золенгофен (Гер-
мания). Однако Золенгофен – это серия мелко-
водных лагун с нормальной морской фауной, а
Каратау – озеро. В частности, основу энтомофау-
ны Золенгофена составляют крупные стрекозы, в
то время как в Каратау стрекоз менее одного про-
цента от всех собранных насекомых. В целом фа-
унистические различия этих комплексов так ве-
лики, скорее всего, из-за серьезных отличий ор-
ганизации и функционирования водорослево-
бактериальных образований – матов (Понома-
ренко и др., 2005).

Кроме того, в настоящее время взгляд на фау-
нистический состав ископаемых насекомых Ка-
ратау изменился еще и по следующей причине.
Стали известны крупные юрские местонахожде-
ния в Азии (особенно в Китае), где по многим
таксонам эти энтомофауны очень близки. Осо-
бенно это заметно в среднеюрских местонахож-
дениях Даохугоу (Китай) и Кубеково (Краснояр-
ский край, Россия) (табл. 1). Каратауская фауна
насекомых оказывается весьма оригинальной, т.к.
встречаются как реликты палеозойских групп, так
и специализированные, близкие к современным
или даже абсолютно эндемичные формы насеко-
мых (Мартынов, 1925; Панфилов, 1968; Расни-
цын, 1976; Khramov, Lukashevich, 2019).

Всего в каратауских сланцах найдено 65 экз.
ручейников, представленных передними крылья-
ми; в основном довольно плохой сохранности, с
сильно разрушенными основаниями, вероятно,
из-за объедания тел рыбами. К настоящему вре-
мени из Каратау описаны представители двух се-
мейств: Necrotauliidae – роды Karataulius Sukatsheva,
1968 (K. aeternus Sukatsheva, 1968) и Karatauliodes

Sukatsheva, 1968 (K. minutus Sukatsheva, 1968), и
Dysoneuridae Sukatsheva, 1968 – род Dysoneura Su-
katsheva, 1968 (D. trifurcate Sukatsheva, 1968). Ни-
же отсюда описываются новые виды Karataulius
martae sp. nov. (Necrotauliidae), Archiphilopotamus
expectatus sp. nov. и Juraphilopotamus inopinatus sp.
nov. (Philopotamidae).

Другое очень интересное местонахождение,
материал из которого также описывается в дан-
ной работе, – сибирская точка Кубеково из Крас-
ноярского края (Емельяновский р-н, цепь обна-
жений по левому берегу р. Енисей ниже с. Кубе-
ково). Насекомоносные отложения относятся
здесь к верхней подсвите итатской свиты (бат)
средней юры (Rasnitsyn, Quicke, 2002; Averianov
et al., 2005). На всем протяжении толщи насеко-
мые обнаружены в одних и тех же хорошо выдер-
жанных по простиранию прослоях, сходных ли-
тологически и фаунистически и являющихся чле-
нами единого ориктоценоза (Жерихин, 1978,
1985; Сукачева, Василенко, 2020). Выдержан-
ность насекомоносных слоев по простиранию на
столь большом расстоянии (более 7 км) указывает
на значительные размеры водоема и отличает Ку-
беково от других юрских озер Сибири. Еще одно
отличие – захоронение насекомых в тонких пеп-
ловых осадках. Такой ориктоценоз должен харак-
теризовать фауну не водоема в целом, а лишь его
удаленных от берега открытых частей, где как раз
и накапливаются тонкие осадки (Жерихин, 1985).
Это еще одна особенность Кубеково, где трудно
разделить автохтонных и аллохтонных насеко-
мых. Всего из Кубеково известно около 2400 экз.
насекомых; подробные литологическая и фауни-
стические характеристики опубликованы ранее
(Сукачева, Василенко, 2020). Среди тафономиче-
ски автохтонных насекомых численно преобла-
дают личинки поденок плохой сохранности,
остатки крылатых стадий не найдены. Личинки
представлены не менее чем тремя видами, из ко-
торых два предположительно отнесены к роду
Mesobaetis Br., Redtb. et Ganlb., 1889 (Siphlonuri-
dae), а один – к роду Mesoneta Br., Redtb. et
Ganlb., 1889 (Mesonetidae). Общее число остатков
поденок из Кубеково – около 220 экз. (Жерихин,
1985).

В Кубеково найдено 44 экз. ручейников, из
них описаны шесть видов филопотамид (табл. 1)
и два вида некротаулиид (Necrotaulius kubekovi
Sukatsheva, 1985 и N. communis sp. nov.). Самые
древние представители семейства Philopotamidae
найдены в среднем–верхнем триасе Киргизии в
местонахождении Джайлоучо (Prophilopotamus
asiaticus Sukatsheva, 1973). К настоящему времени
всего известно более 30 видов ископаемых фило-
потамид из юры, мела, палеогена и неогена.

Типовой материал хранится в колл. лаб. артро-
под Палеонтологического ин-та им. А.А. Борися-
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ка (ПИН) РАН. Терминология жилкования кры-
льев стандартная (Сукачева, 1982).

Авторы выражают глубокую благодарность
А.П. Расницыну, А.Г. Пономаренко, А.С. Башку-
еву и Д.В. Василенко (ПИН РАН) и В.Д. Иванову
(СПбГУ, С.-Петербург) за ценные советы и кон-
сультации, а также Н.С. Гороховой (ООО “Изда-
тельство АСТ”) и М.Я. Поповой за большую тех-
ническую помощь. Работа поддержана грантом
РНФ № 21-14-00284.

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ
О Т Р Я Д TRICHOPTERA

ПОДОТРЯД ANNULIPALPIA 
(=HYDROPSYCHINA)

СЕМЕЙСТВО NECROTAULIIDAE HANDLIRSCH, 1906

Род Necrotaulius Handlirsch, 1906
Necrotaulius communis Sukatsheva et Sinitshenkova, sp. nov.

Табл. V, фиг. 1 (см. вклейку)

Н а з в а н и е  в и д а communis лат. – обычный.
Г о л о т и п – ПИН, № 1255/670, прямой и об-

ратный отпечатки полного переднего крыла;
Красноярский край, Кубеково; средняя юра,
итатская свита.

О п и с а н и е (рис. 1, а). Переднее крыло уз-
кое, его длина больше ширины в 3.3 раза. Верши-
на крыла закруглена, расположена напротив впа-
дения RS4 в край крыла. Наибольшая ширина
крыла на уровне впадения CuA2 в задний край.
Передний край крыла прямой. Костальное поле в
1.4 раза уже субкостального. SC довольно длин-
ная, оканчивается на уровне начала развилка F5
на середине третьей четверти длины крыла. Име-
ется поперечная жилка c-sc1 у основания крыла. В
субкостальном поле две поперечные жилки: sc1-
rs1 ближе к основанию крыла и sc2-r у вершины
SC. R слабоизогнутый у вершины. RS четырех-
ветвистый. Ствол RS1 + 2 в 1.5 раза больше ствола
RS3 + 4. Ячеи DC и MC открытые. M четырехвет-
вистая, разветвляется чуть проксимальнее раз-
ветвления RS. Ствол M1 + 2 в 1.4 раза длиннее ство-
ла M3 + 4. Имеется тиридиум, т.е., небольшая
осветленная часть крыловой мембраны у верши-
ны M. Развилок F5 в 1.3 раза длиннее развилка F4.
Ячея ТС длинная, CuP и A1 оканчиваются на зад-
нем крае крыла далеко друг от друга. Имеются две
поперечные жилки: cua1-cup ближе к основанию
крыла и cua2-cup у вершины развилка CuA. CuP
образует слабый изгиб перед окончанием на сере-
дине длины крыла в светлой зоне мембраны, воз-
можно, аркулуса. A1 впадает в задний край крыла
примерно на середине второй четверти его дли-
ны. Анальная петля короткая, сохранилась не
полностью.

Р а з м е р ы  в  м м: длина крыла 4.5, ширина 1.2.

С р а в н е н и е. Описываемый вид наиболее
близок по жилкованию к N. kubekovi Sukatsheva,
1985, отличаясь меньшей разницей в длине ство-
лов M1 + 2 и M3 + 4, гораздо более проксимальным
расположением точки ветвления M по сравнению
с точкой ветвления RS и меньшими размерами
крыла.

М а т е р и а л. Голотип.

Род Karataulius Sukatsheva, 1968
Karataulius martae Sukatsheva et Sinitshenkova, sp. nov.

Табл. V, фиг. 2

В и д  н а з в а н в честь Марты Поповой, бес-
сменного нашего помощника в жизни и работе.

Г о л о т и п – ПИН, № 2066/1301, прямой от-
печаток полного переднего крыла; Казахстан,
Каратау; верхняя юра.

О п и с а н и е (рис. 1, б). Крыло довольно уз-
кое, его длина больше ширины в 3.2 раза. Наи-
большая ширина крыла на уровне впадения CuA1
в задний край крыла. Передний край крыла сла-
бовыпуклый. Костальное поле в своей средней
части широкое, немного шире (в 1.5 раза) субко-
стального поля. SC довольно длинная, впадает в
передний край немного дистальнее вершин раз-
вилков F1 и F2. R прямой, без изгиба у окончания.

Рис. 1. Представители семейства Necrotauliidae, пе-
редние крылья: а – Necrotaulius communis sp. nov., го-
лотип ПИН, № 1255/670; Красноярский край, место-
нахождение Кубеково; средняя юра, итатская свита;
б – Karataulius martae sp. nov., голотип ПИН,
№ 2066/1301; Казахстан, местонахождение Каратау;
верхняя юра, карабастауская свита. Длина масштаб-
ной линейки: фиг. а – 1 мм, фиг. б – 2 мм.
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Дополнительные ветви на SC отсутствуют. Име-
ется прямая поперечная жилка r-rs1, расположен-
ная немного дистальнее начала развилка F1. RS
четырехветвистая. Стволы развилков F1 и F2 ко-
роткие, одинаковой длины. Ячея DC закрыта
прямой поперечной rs1 + 2–rs3 + 4. Ячея MC откры-
та. Ствол развилка F3 в 1.7 раза длиннее ствола
развилка F4. Вершина разветвления M располо-
жена чуть проксимальнее места разветвления RS.
Развилок F5 длинный, его вершина расположена
на уровне вершины разветвления RS. Все развил-
ки одинаково узкие. Ячея TC открытая. CuP
длинная, оканчивается немного дистальнее сере-
дины длины крыла. CuP и A1 оканчиваются на
заднем крае крыла далеко друг от друга. A2 в
1.3 раза короче A1. Все анальные жилки заканчи-
ваются остроконечно. Анальное поле средней
ширины.

Р а з м е р ы  в  м м: длина крыла 8.0, ширина 2.5.
С р а в н е н и е. Род Karataulius был известен

только из Каратау по единственному виду. Новый
вид отличается от типового K. aeternus Sukatsheva,
1968 из этого же местонахождения более длин-
ным стволом M1+2, почти одинаковыми стволами
развилков F1 и F2, дистальным ветвлением RS по
сравнению с M, открытой ячеей TC, наличием
поперечной жилки r-rs1 и большими размерами.

М а т е р и а л. Голотип.

СЕМЕЙСТВО PHILOPOTAMIDAE STEPHENS, 1829

Из местонахождения Каратау филопотамиды
описываются впервые. Род Archiphilopotamus Su-
katsheva, 1985 (Сукачева, 1985) до сих пор был из-
вестен только из средней юры Красноярского
края (местонахождение Кубеково; Сукачева, Ва-
силенко, 2020), а род Juraphilopotamus Wang,
Zhang et Ren, 2009 (Wang et al., 2009) – из средней
юры Китая (местонахождение Даохугоу) (табл. 1).

Род Archiphilopotamus Sukatsheva, 1985

Определительная таблица видов 
рода Archiphilopotamus 

по изолированным передним крыльям

1 (4) Насекомые мелкие, передние крылья не бо-
лее 5.0 мм.

2 (3) CuP и A1 оканчиваются вблизи друг от друга.
Ствол развилка F1 короче ствола F2...................
……………………………A. mancus Sukatsheva, 1985

3 (2) CuP и A1 оканчиваются в одной точке. Ствол
развилка F1 равен стволу F2................................
……A. kubekovensis Sukatsheva et Vasilenko, 2020

4 (1) Насекомые среднего размера, передние кры-
лья более 5.0 мм.

5 (6) Ствол развилка F3 короче ствола развилка F4....
…………….......................A. luxus Sukatsheva, 1985

6 (5) Ствол развилка F3 длиннее ствола развилка F4.
7 (8) Жилка RS1 + 2 изгибается к RS1, сливается с

ним, а затем отходит снова, образуя уже насто-
ящий развилок F1............................................... 
.............A. absurdus Sukatsheva et Vasilenko, 2020

8 (7) Жилка RS1 + 2 не изгибается к RS1...................
............................................A. expectatus sp. nov.

Archiphilopotamus expectatus Sukatsheva et Sinitshenkova, sp. nov.

Табл. VI, фиг. 1 (см. вклейку)

Н а з в а н и е  в и д а expectatus лат. – ожидае-
мый.

Г о л о т и п – ПИН, № 2066/1304, прямой от-
печаток почти полного переднего крыла; Казах-
стан, Каратау; верхняя юра.

О п и с а н и е (рис. 2, а). Крыло довольно ши-
рокое, его длина больше ширины почти в 2.6 раза.
Наибольшая ширина крыла на уровне впадения
CuA2 в задний край. Передний край крыла слабо-
выпуклый. Костальное поле в своей средней ча-
сти широкое, в 1.2 раза шире субкостального. SC
довольно короткая, впадает в передний край кры-
ла проксимальнее границы третьей четверти дли-
ны крыла, немного дистальнее вершин развилков
F1 и F2. R прямой, со слабым, длинным изгибом у
окончания. Дополнительная ветвь SC слабо ко-
сая, расположена значительно проксимальнее
начала развилка F5. Имеется поперечная жилка r-
rs1 немного дистальнее ветвления развилка F1. RS
четырехветвистая. Ствол развилка F1 немного
длиннее ствола F2. Ячея DC очень короткая, в 1.9
раза короче ячеи MC, закрыта слабо косой жил-
кой rs2 – rs3, расположенной дистальнее основа-
ний развилков F1 и F2. M разветвляется чуть
проксимальнее места разветвления RS. Ствол
M1 + 2 в 1.2 раза длиннее ствола M3 + 4. Ячея MC за-
крыта косой поперечной жилкой m1 + 2 – m3. Раз-
вилок F5 в 1.5 раза длиннее развилка F4. Ячея ТС
довольно широкая, закрыта прямой поперечной
жилкой m3 + 4 – cua1. Имеется косая поперечная
жилка cua2 – cup. Место впадения A1 в задний
край крыла не сохранилось. A2 и A3 видны очень
плохо.

Р а з м е р ы  в  м м: длина крыла 9.0, ширина 3.4.
С р а в н е н и е. Новый вид наиболее сходен со

среднеюрскими видами из местонахождения Ку-
беково (Сукачева, Василенко, 2020), особенно с
A. luxus Sukatsheva, 1985 (Сукачева, 1985), отлича-
ясь деталями жилкования (см. определительную
таблицу).

М а т е р и а л. Голотип.
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Род Juraphilopotamus Wang, Zhao et Ren, 2009

Определительная таблица видов 
рода Juraphilopotamus по передним крыльям

1 (4) Довольно крупные насекомые, длина перед-
них крыльев не менее 11.0 мм. Развилок на R
тупоконечный или ковшеобразный. Ячея DC
короче ячеи MC в 1.3 раза.

2 (3) Длина передних крыльев 14.0 мм. Имеется по-
перечная жилка cua2 – cup. Развилок на R ков-
шеобразный. Окраска в виде темных пятен.........
...................J. callidus Sukatsheva et Aristov, 2020.

3 (2) Длина передних крыльев 11.0–12.0 мм. Попе-
речная жилка cua2 – cup отсутствует. Развилок на
R тупоконечный. Окраски в виде пятен нет........
…..................J. lubricus Wang, Zhao et Ren, 2009.

4 (1) Мелкие насекомые, длина передних крыльев
5.0–6.0 мм. Развилок на R остроконечный или
ковшеобразный. Ячея DC короче ячеи MC.

5 (8) Развилок на R остроконечный. Ячея DC ко-
роче ячеи MC не менее чем в 3 раза.

6 (7) Ячея DC короче ячеи MC в 4 раза. CuP перед
своим окончанием не образует коленчатого
изгиба. …………………………………......................... 
.............J. funeralis Sukatsheva et Vasilenko, 2020.

7 (6) Ячея DC короче ячеи MC в 3 раза. CuP пе-
ред своим окончанием образует коленчатый
изгиб..…………………..………........J. similis sp. nov.

8 (5) Развилок на R ковшеобразный. Ячея DC в 
1.1 раза короче ячеи MC..… J. inopinatus sp. nov.

Juraphilopotamus inopinatus Sukatsheva et Sinitshenkova, sp. nov.

Табл. VI, фиг. 2

Н а з в а н и е  в и д а inopinatus лат. – неожи-
данный.

Г о л о т и п – ПИН, № 2997/249, прямой и об-
ратный отпечатки полного переднего крыла; Ка-
захстан, Каратау; верхняя юра.

О п и с а н и е (рис. 2, б). Крыло довольно ши-
рокое, его длина больше ширины в 2.6 раза. Наи-
большая ширина крыла на уровне впадения CuA2
в задний край крыла. Костальное поле широкое, в
1.4 раза шире субкостального. SC довольно ко-
роткая, оканчивается на уровне окончания CuA2
несколько дистальнее середины длины крыла.
Имеется косая ветвь SC, расположенная немного
проксимальнее ветвления M, в середине второй
четверти длины крыла. R прямой, с большим ков-
шеобразным развилком на конце. Ячея DC за-
крытая, широкая, короче ячеи MC в 1.1 раза и в
1.7 раза короче своего ствола. Поперечная жилка
rs2–rs3, закрывающая ячею DC, прямая, располо-
жена почти на равном расстоянии от вершин раз-
вилков F1 и F2. Вершина развилка F2 расположена
немного дистальнее вершины F1. Имеется прямая
поперечная жилка rs4–m1. Ствол ячеи MC короче

ячеи в 1.1 раза. Ствол M1 + 2 длиннее ствола M3 + 4
в 1.5 раза. Ячея MC закрыта прямой поперечной
жилкой m1 + 2–m3. M разветвляется немного ди-
стальнее середины второй четверти длины крыла.
RS разветвляется на середине длины крыла. Ячея
TC довольно короткая, закрыта прямой попереч-
ной жилкой m3 + 4–cua1 + 2. F5 длинный. CuP и A1
довольно короткие, оканчиваются на заднем крае
крыла немного проксимальнее середины длины
крыла, в одной точке. CuP плавно изгибается пе-
ред своим окончанием. Фрагмент A2 в 1.3 раза ко-
роче A1. Остальная часть анального поля сохрани-
лась плохо.

Р а з м е р ы  в  м м: длина крыла 6.1, ширина 2.0.
С р а в н е н и е. См. определительную таблицу

рода Juraphilopotamus.

Рис. 2. Представители семейства Philopotamidae, пе-
редние крылья: а – Archiphilopotamus expectatus sp.
nov., голотип ПИН, № 2066/1304; Казахстан, место-
нахождение Каратау; верхняя юра, карабастауская
свита; б – Juraphilopotamus inopinatus sp. nov., голотип
ПИН, № 2997/249; Казахстан, местонахождение Ка-
ратау; верхняя юра, карабастауская свита; в – J. similis
sp. nov., голотип ПИН, № 1255/665; Красноярский
край, местонахождение Кубеково; средняя юра, итат-
ская свита. Длина масштабной линейки: фиг. а, б –
2 мм, фиг. в – 1 мм.
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М а т е р и а л. Голотип.

Juraphilopotamus similis Sukatsheva et Sinitshenkova, sp. nov.

Табл. VI, фиг. 3

Н а з в а н и е  в и д а similis лат. – близкий.
Г о л о т и п – ПИН, № 1255/665, прямой и об-

ратный отпечатки переднего крыла; Красноярский
край, Кубеково; средняя юра, итатская свита.

О п и с а н и е (рис. 2, в). Крыло довольно уз-
кое, его длина больше ширины в 2.5 раза. Перед-
ний край прямой. Вершина крыла закруглена.
Наибольшая ширина крыла на уровне впадения
CuA2 в задний край. Костальное и субкостальное
поля равной ширины. SC довольно короткая,
оканчивается на уровне окончания CuA2 не-
сколько дистальнее середины третьей четверти
длины крыла. Ветвь SC косая, расположена в се-
редине второй четверти длины крыла несколько
проксимальнее начала ветвления M. R слабовы-
пуклый с островершинным развилком, в который
впадает поперечная sc–r. Вершина развилка рас-
положена на уровне окончания SC. Ячея DC за-
крыта прямой поперечной жилкой rs2–rs3. Име-
ется прямая жилка r–rs1 + 2 дистальнее вершины
SC. M разветвляется проксимальнее точки ветв-
ления RS. Стволы развилков F1 и F2 одинаковой
длины. Ствол F3 длиннее ствола F4 в 1.2 раза. Ячея
MC закрыта прямой поперечной жилкой m2–m3.
Ячея TC закрыта прямой поперечной жилкой
m3 + 4 – cua1 + 2. Развилки F3 и F4 довольно корот-
кие. Развилок F5 длинный, его вершина располо-
жена на уровне середины длины крыла. CuP и A1
впадают в задний край крыла в одной точке на
уровне середины длины крыла. CuP коленообраз-
но изгибается перед окончанием. Имеется корот-
кая прямая жилка cua2 – cup. A2 очень длинная,
короче A1 только в 1.2 раза. На жилке A3 имеется
слабый излом, обычно соответствующий месту
впадения поперечной жилки, соединяющей A3 с
задним краем крыла (Сукачева, Аристов, 2020).
Имеется косая поперечная жилка a1–a2.

Р а з м е р ы  в  м м: длина крыла 4.0, ширина 1.6.
С р а в н е н и е. См. определительную таблицу

рода Juraphilopotamus.
З а м е ч а н и я. Род Juraphilopotamus Wang

et al., 2009 был описан из средней юры Китая (ме-
стонахождение Даохугоу) в семействе Philopota-
midae. Однако, впоследствии (Gao et al., 2013)
этот род был перенесен в семейство Hydrobiosidae
Ulmer, 1905 на основании того, что первый и вто-
рой членики максиллярных пальп у него более
сходны по форме с таковыми у семейства Hydro-
biosidae, хотя жилкование передних крыльев, с
нашей точки зрения, почти идентично с жилко-
ванием передних крыльев Philopotamidae (Сука-
чева, Аристов, 2020). На основании такого же

сходства жилкования мы считаем, что и Pulcher-
cylindratus punctatus Gao et al., 2013 должен отно-
ситься к семейству Philopotamidae, а не Hydrobio-
sidae.

М а т е р и а л. Голотип.
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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. Necrotaulius communis sp. nov., голотип ПИН, № 1255/670, переднее крыло; Красноярский край, местонахож-
дение Кубеково; средняя юра, итатская свита.
Фиг. 2. Karataulius martae sp. nov., голотип ПИН, № 2066/1301; Казахстан, местонахождение Каратау; верхняя юра, ка-
рабастауская свита.
Длина масштабной линейки: фиг. 1 – 1 мм, фиг. 2 – 2 мм.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V I
Фиг. 1. Archiphilopotamus expectatus sp. nov., голотип ПИН, № 2066/1304; Казахстан, местонахождение Каратау; верх-
няя юра, карабастауская свита.
Фиг. 2. Juraphilopotamus inopinatus sp. nov., голотип ПИН, № 2997/249; Казахстан, местонахождение Каратау; верхняя
юра, карабастауская свита.
Фиг. 3. Juraphilopotamus similis sp. nov., голотип ПИН, № 1255/665; Красноярский край, местонахождение Кубеково;
средняя юра, итатская свита.
Длина масштабной линейки: фиг. 1, 2 – 2 мм, фиг. 3 – 1 мм.

New Caddisflies (Insecta: Trichoptera, Necrotauliidae, Philopotamidae)
from the Jurassic of Asia and Their Triassic Ancestors

I. D. Sukatsheva1, N. D. Sinitshenkova1

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

From the Jurassic of Asia, new representatives of the caddisfly order from the families Necrotauliidae and
Philopotamidae are described. From the Upper Jurassic (Karabastau Formation) locality of Karatau in South
Kazakhstan, Karataulius martae sp. nov., Archiphilopotamus expectatus sp. nov. and Juraphilopotamus inopi-
natus sp. nov., while from the Middle Jurassic (Itat Formation) locality Kubekovo, Krasnoyarsk Territory,
Necrotaulius communis sp. nov. and Juraphilopotamus similis sp. nov. are described. Keys for species of the
genera Archiphilopotamus Sukatsheva, 1985 and Juraphilopotamus Wang, Zhao et Ren, 2009 are given. Data
on the stratigraphic and geographical distribution of the Mesozoic representatives of the Philopotamidae are
given.

Keywords: Insecta, caddisf lies, Trichoptera, Triassic, Jurassic, new species
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Из позднеэоценового балтийского янтаря по личинке (предкуколке) описан вид Electrotoma kopy-
lovi sp. nov., который является второй находкой ископаемого семейства Electrotomidae. Новый вид
отличается от ранее известного E. succini более сближенными антенной и глазком, симметричным
лабрумом, менее укороченным наличником и более богатой хетотаксией головы и груди. Состав си-
нинклюзов E. kopylovi доказывает ранее высказанную гипотезу, предполагающую сочетание ряда
нестандартных обстоятельств, обуславливающих попадание электротомид в смолу.

Ключевые слова: насекомые, пилильщики, поздний эоцен, приабон, Elecrotomidae, Балтийский янтарь
DOI: 10.31857/S0031031X23050070, EDN: XLAQPS

ВВЕДЕНИЕ
Вымершее семейство тентрединоидных пере-

пончатокрылых Electrotomidae Rasnitsyn, 1977
(Hymenoptera, Symphyta) было описано по един-
ственной личинке Electrotoma succini Rasnitsyn,
1977 из балтийского янтаря (Расницын, 1977).
Электротомиды были отнесены к инфраотряду
Tenthredinomorpha и надсемейству Tenthredi-
noidea из-за сложного расчленения стернальной
поверхности брюшка, сходного с таковым у личи-
нок базальных тентрединоидов семейства Blasti-
cotomidae, и положению антенн дорсальнее глаз-
ков. У личинок остальных перепончатокрылых,
кроме Xyelidae, стерниты брюшка плоские или
(у части Siricomorpha, в т.ч. Pamphilioidea) пере-
сечены только поперечными складками, а глазки,
если развиты, расположены не выше (обычно
вентральнее) антенн. От личинок Xyelidae, в т.ч. и
от Macroxyelinae с дорсальным положением глаз-
ков, электротомиды отличаются глазком, не со-
прикасающимся с антенной, конической верши-
ной брюшка и плоским, без складок, девятым
стернитом брюшка. От личинок других тентреди-
ноидов личинки Electrotomidae отличаются ко-
нической формой последнего тергита брюшка и
субанальной лопастью, независимой от ложно-
ножек последнего сегмента. В пределах надсе-
мейства Tenthredinoidea электротомиды сближа-
ются с Blasticotomidae по отсутствию развитых
ложноножек и по сходству расчленения стер-

нальной поверхности сегментов брюшка, а также
с Argidae и Pergidae – по нерасчлененным боко-
вым фестонам сегментов брюшка. При этом они
отличаются от бластикотомид, помимо отсут-
ствия характерной для последних модификации
задних тергитов брюшка, глазками, удаленными
от антенн, короткими двучлениковыми антенна-
ми и утратой членистых субанальных придатков
(предположительно церков). От других тентреди-
ноидов электротомиды отличаются отсутствием
функциональных брюшных ножек и конической
вершиной брюшка. В целом, до более детального
анализа филогенетических отношений в надсе-
мействе Tenthredinoidea, электротомид можно
предположительно рассматривать как раннюю
боковую ветвь, сестринскую по отношению к ос-
новному стволу надсемейства, включающего в
себя Argidae, Pergidae, Tenthredinidae, Diprionidae
и Cimbicidae.

В 2018 г. в фонды Калининградского музея ян-
таря (КМЯ) поступил янтарь с включением пред-
куколки Electrotomidae, которая была идентифи-
цирована как новый вид семейства. Хорошая со-
хранность экземпляра позволила уточнить
некоторые детали строения семейства и оценить
характер изменчивости признаков строения го-
ловной капсулы, антенн и хетотаксии.

Авторы выражают признательность админи-
страции Калининградского музея янтаря за при-

УДК 595.793
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обретение образца с включением описываемого
вида.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Образец балтийского янтаря происходит из

карьера Приморский калининградского место-
рождения (54.9° с.ш., 19.9° в.д., палеокоординаты
53.9° с.ш., 15.2° в.д.; по: Paleobiology Database,
2023). Янтарь хранится в коллекции КМЯ. Ка-
мень субаэреального происхождения размерами
10 × 5 × 4 мм (табл. VII, фиг. 1, 2; см. вклейку), без
следов окисления и пиритизации, не подвергался
каким-либо химическим и физическим воздей-
ствиям. Возраст балтийского янтаря нами прини-
мается как приабонский (поздний эоцен)
(Perkovsky et al., 2007; Александрова, Запорожец,
2008а, б; Paleobiology Database, 2023). Фотогра-
фии подготовлены с помощью фотокамеры Can-
on EOS 6D, соединенной со стереомикроскопом
Leiсa М60; для увеличения глубины резкости ис-
пользовалось программа Helicon Focus 6.7.1. В
статье принята терминология из: Yuasa, 1923,
Smith, 1967 и Расницын, 1969, 1977. Все размеры
даны в мм, обозначения частей головной капсулы
показаны на табл. VII, фиг. 3, 4.

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ
О Т Р Я Д HYMENOPTERA

ПОДОТРЯД SYMPHYTA
И Н Ф Р А О Т Р Я Д TENTHREDINOMORPHA

Н А Д С Е М Е Й С Т В О TENTHREDINOIDEA 
LATREILLE, 1803

СЕМЕЙСТВО ELECTROTOMIDAE RASNITSYN, 1977

Д и а г н о з. В дополнение к признакам, пере-
численным в первоописании (Расницын, 1977):
антенны двучлениковые, наличник подразделен

на анте- и постклипеус, верхняя губа симметрич-
ная или асимметричная, сегменты брюшка, кро-
ме двух или трех последних (IX–X или VIII–X),
дорсально с четырьмя поперечными складками.

Род Electrotoma Rasnitsyn, 1977
Electrotoma kopylovi Rasnitsyn et Manukyan, sp. nov.

Табл. VII, VIII (см. вклейку)

В и д  н а з в а н в честь исследователя ископае-
мых перепончатокрылых Д.С. Копылова из Пале-
онтологического ин-та им. А.А. Борисяка РАН
(ПИН РАН).

Г о л о т и п – КМЯ № 6472; балтийский янтарь
калининградского месторождения (пос. Янтарный
Калининградской обл.) размерами 10 × 5 × 4 мм
(табл. VII, фиг. 1, 2), без следов окисления и пи-
ритизации, не подвергался каким-либо химиче-
ским и физическим воздействиям. Сининклюзы:
волоски Fagaceae (Alekseev, Alekseev, 2014), фраг-
мент листа; Arachnida, Acari; Insecta indet. (фраг-
ментированный, возможно Hymenoptera, Formici-
dae); Diptera, Nematocera indet.; включения песка.

О п и с а н и е (рис. 1, 2). Головная капсула с
симметрично расположенными светлыми (пред-
положительно исходно желтыми) пятнами на бо-
ках головной капсулы и на лобном склерите
(рис. 2). Голова тентрединоидного типа строения.
Антеннарии и глазки удалены от лобного шва,
глазки располагаются дорсолатеральнее антенн
на расстоянии явственно меньше диаметра глаз-
ка. Антенны очень короткие двучлениковые.
Лобный склерит с двумя широко расставленными
бороздками у границы с наличником. Наличник
короткий, отчетливо подразделенный на анте- и
постклипеус (табл. VII, фиг. 3, 4); его ширина бо-
лее чем в четыре раза больше высоты. Верхняя гу-
ба симметричная, с короткой резкой вырезкой
посередине. Максиллярные и лабиальные щупи-
ки короткие, трехчлениковые, коротко-пальце-

Рис. 1. Electrotoma kopylovi sp. nov., голотип КМЯ № 6472, общий вид с дорсальной поверхности.

0.5 мм
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видные. Медиальная лопасть нижней губы (то-
таглосса) сильно удлиненная. Грудные ноги сла-
бые, четырехчлениковые, в т.ч. когтевидный
претарз (вертлуг слит с бедром, лапка с голенью);
коготок маленький, крючковидный. Заднегруд-
ные дыхальца рудиментарные. Сегменты брюш-
ка, кроме трех последних (VIII–X), дорсально с
четырьмя поперечными складками. Продольные
боковые фестоны узкие, не разделенные на су-
прапедальную и субспиракулярную лопасти.
Вентральная поверхность первых восьми сегмен-
тов разделена на четыре поперечных поля, из ко-
торых второе наиболее длинное; в задней полови-
не поля несут два крупных, посередине не смыка-
ющихся поперечных бугра, по положению
соответствующих и, вероятно, гомологичных
ложноножкам других тентрединоидов (табл.
VIII). Сегмент IX дорсально и латерально практи-
чески не расчлененный (лишь с косой короткой
складкой по бокам), вентрально – лишь с одной
поперечной складкой. Десятый сегмент кониче-
ский, с неполной поперечной складкой; вен-
трально несет короткие парные подталкиватели и
узкую, независимую от подталкивателей тре-
угольную субанальную лопасть. Покровы тела
слабо пигментированные, тонко шагреневые, без
следов рисунка. Цервикалии затемнены.

Х е т о т а к с и я. Головная капсула со сравни-
тельно длинными торчащими щетинками (волос-
ками) числом более 20 пар, в т.ч. с двумя парами
на наличнике; на лабруме щетинки отсутствуют.
Опушение присутствует на грудном отделе, на
ногах только одна пара на передней поверхности
тибиотарза. На боках головы, по-видимому, око-
ло 10 щетинок, из них одна ниже, вторая – на
уровне антенн, третья – на уровне глазка. На лбу
четыре пары, расположенные вдоль лобного шва,
по одной в основании мандибул. В затылочной
части две щетинки. Ментум с двумя парами ще-
тинок, субментум – с одной парой, пальпиферы
(основание максиллярного щупика) с двумя ще-
тинками. На боках переднеспинки более десяти
щетинок, на боках среднеспинки и заднеспинки –
по пять щетинок. На дорсальной стороне первого
сегмента груди по четыре щетинки, на второй и
третьей – по одной паре. Длина щетинок голов-
ной капсулы приблизительно вдвое больше дли-
ны щетинок боковых поверхностей первого и
второго сегментов груди и приблизительно в три
раза больше длины щетинок третьего сегмента.
На боковых фестонах первого сегмента брюшка
по одной щетинке.

Р а з м е р ы  в  м м. Длина тела 7.5–7.6 мм
(рис. 1), максимальная ширина груди около
1.2 мм, брюшка – 1.0 мм. Длина головной капсу-
лы без наличника около 0.6 мм, ширина чуть бо-
лее 0.6 мм.

С р а в н е н и е. Отличается от E. succini Rasnit-
syn, 1977 более сближенными антенной и глаз-
ком, симметричным лабрумом, менее укорочен-

ным и отчетливо подразделенным на анте- и
постклипеус наличником, более богатой хетотак-
сией головы и груди. У E. kopylovi sp. nov. лобный
склерит с двумя широко расставленными борозд-
ками у границы с наличником, которые у E. succi-
ni тесно сближены.

М а т е р и а л. Голотип.

ОБСУЖДЕНИЕ

Помимо наиболее важных признаков, указан-
ных в сравнении E. kopylovi sp. nov., можно отме-
тить также ряд менее показательных отличий от
E. succini. Эти трудно поддающиеся однозначной
интерпретации признаки, которые, возможно,
являются следствием посмертной деформации
тела или результатом нестандартной фоссилиза-
ции, приводятся ниже:

E. kopylovi sp. nov. E. succini

Наличник короткий, его 
ширина более чем в четыре 
раза больше высоты

Наличник очень корот-
кий, не менее чем в шесть 
раз шире высоты.

Верхняя губа симметрич-
ная, с резкой вырезкой 
посередине.

Верхняя губа асиммет-
ричная.

На боках переднеспинки 
более десяти щетинок, на 
боках среднеспинки по 
пять, заднеспинки по пять.

На боках переднеспинки 
по пять щетинок, на 
боках средне- и заднес-
пинки по две.

На дорсальной стороне 
первого сегмента груди по 
четыре щетинки, на вто-
ром и третьем по одной 
паре.

На дорсальной стороне 
сегментов груди по одной 
или две щетинки (воз-
можно, по одной или две 
пары).

Рис. 2. Electrotoma kopylovi sp. nov., голова спереди.

0.2 мм
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Строение личинки Electrotomidae обнаружи-
вает ее сходство с Xyelidae, и есть основания пола-
гать, что это сходство носит первичный характер
и не является следствием конвергентного разви-
тия в условиях эндофитного образа жизни, воз-
можно, в мужских стробилах хвойных, незрелой
пыльцой которых они могли питаться (Расни-
цын, 1977). Скрытый образ жизни является при-
чиной критически малой встречаемости Elec-
trotomidae в балтийском янтаре. Попадание в
смолу для электротомид возможно лишь в резуль-
тате нестандартной ситуации. Обитавшая в муж-
ских стробилах личинка, направляющаяся по
стволу на окукливание, попала в частично напол-
ненное песком углубление в коре дерева, где и
превратилась в предкуколку. Такие специфиче-
ские обстоятельства в сочетании с эндофитным
образом жизни приближают к нулю вероятность
находок в янтаре. Подобная схема предполага-
лась для E. succini в гипотетической форме (Рас-
ницын, 1977). Повторная находка предкуколки
позволяет предположить, что окукливание под
корой для электротомид, как и для некоторых ви-
дов современных пилильщиков, является скорее
нормой поведения, чем отклонение. Сининклю-
зы в изучаемом образце КМЯ № 6472 включают в
себя зерна песка и воздушный планктон (волоски
Fagaceae, мелкоразмерное двукрылое), что дает
однозначно трактуемые весомые аргументы в
пользу такой точки зрения.

Личинки других семейств пилильщиков в бал-
тийском янтаре также известны по единичным
находкам открытоживущих Tenthredinidae (две
личинки в коллекции КМЯ, наши данные), Cim-
bicidae, Diprionidae и Pamphiliidae (Ф. Менге упо-
минает личинок Cimbicidae как “Cimbex variabilis
sehr ähnlich”, Pamphiliidae как “lyda raupe” и Di-
prionidae как “lophyrus”: Menge, 1856, с. 24). Из
других ископаемых смол нам известна лишь на-
ходка крайне своеобразной личинки Blasticotomi-
dae из бирманского янтаря середины мела, разви-
вавшейся, вероятно, в стержнях вайи папоротни-
ка (Rasnitsyn, Müller, 2023). Поскольку взрослые
пилильщики (кроме древогрызущих Anaxyelidae в
бирманском янтаре; Jouault et al., 2022) в янтарях
тоже очень редки, дело здесь, наверное, в их ре-
альной редкости, а не только в том, что личинку

пилильщиков и, в частности Tenthredinoidea,
можно принять за гусеницу бабочки.
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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. 1–4. Electrotoma kopylovi sp. nov., голотип КМЯ, № 6472: 1 – общий вид с дорсальной поверхности; 2 – общий
вид с вентральной поверхности; 3 – голова и грудь спереди; 4 – голова спереди; балтийский янтарь, верхний эоцен.
Обозначения: a – антенна, cly – наличник, f – бедро, fr – лоб, lbr – верхняя губа, o – глазок, pmx – челюстной щупик,
Pre – преклипеус, Post – постклипеус, ti + ta – нерасчлененные голень и лапка, tr + f – нерасчлененные вертлуг и бедро.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V I I I
Фиг. 1–5. Electrotoma kopylovi sp. nov., голотип КМЯ, № 6472: 1 – голова и грудной отдел с дорсальной стороны; 2 –
голова и грудной отдел с вентральной стороны; 3 – голова и грудь с левой латеральной поверхности; 4 – вершинные
сегменты с вентральной стороны; 5 – вершинные сегменты с дорсальной стороны; балтийский янтарь, верхний эоцен.
Длина масштабных отрезков – 0.3 мм.
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A New Species of the Family Electrotomidae (Hymenoptera, Symphyta, 
Tenthredinoidea) from the Baltic Amber

А. P. Rasnitsyn1, 3, A. R. Manukyan2

1Borissiak Palaeontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia
2Kaliningrad Regional Amber Museum, Kaliningrad, 236035 Russia
3Natural History Museum, Cromwell Road, London, SW7 5BD, UK

The species Electrotoma kopylovi sp. nov. is described by the larva (prepupa) from the Upper Eocene Baltic
amber. It is the second find of the fossil of Electorotomidae family. The new species differs from the only pre-
viously known E. succini Rasnitsyn, 1977 in the closer placed antenna and stemma, less shortened clypeus,
symmetrical labrum and a richer head and thorax chetotaxy. The composition of E. kopylovi syninclusions
proves the previously stated hypothesis suggesting a combination of some non-standard circumstances that
caused electrotomids to get into the resin.

Keywords: insect, sawfly, Elecrotomidae, Baltic Amber, Upper Eocene, Priabonian
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Роды Palaeoalatorostrum Rheinheimer, 2007 и Cryptorrhynchites Haupt, 1950 перемещены из трибы
Otiorhynchini подсемейства Entiminae семейства Curculionidae и трибы Cryptorhynchini подсемей-
ства Molytinae семейства Curculionidae, соответственно, в трибу Lagenoderini подсемейства Attela-
binae семейства Attelabidae. Роды Palaeocrassirhinus Rheinheimer, 2007 и Palaeocneorhinus Rhein-
heimer, 2007 перемещены из триб Anypotactini и Cneorhinini, соответственно, в трибу Brachyderini.
Составлена определительная таблица для видов рода Palaeocrassirhinus.

Ключевые слова: Attelabidae, Curculionidae, Lagenoderini, Brachyderini, новое систематическое поло-
жение, лютет, Гейзельталь, Мессель
DOI: 10.31857/S0031031X23050045, EDN: IMNARU

ВВЕДЕНИЕ

Долгоносикообразные среднего эоцена оста-
ются одними из наименее изученных в палеогене,
особенно это касается лютетского яруса. Извест-
но всего пять местонахождений этого возраста,
содержащих остатки Curculionoidea (Legalov,
2020b). Два из них (Корф и Борнмут) расположе-
ны в Великобритании, и из них по изолирован-
ным надкрыльям описано шесть видов: Curculi-
onites marginatus Giebel, 1856, C. bartonicus Cock-
erell, 1920, C. brenthiformis Cockerell, 1920,
C. optimus Cockerell, 1920, C. ursorum Cockerell,
1918 и “Baris” palaeophilus Cockerell, 1920 (Giebel,
1856; Cockerell, 1918, 1920a, b). Три местонахожде-
ния известны в Германии, это Мессель, Экфель-
дер Маар и Гейзельталь. Из Месселя описано че-
тыре вида (Rheinheimer, 2007), рассматриваемых
в представленной статье. Шесть видов долгоно-
сикообразных найдены в Гейзельтале (Haupt,
1950, 1956). Богатейшая фауна Экфельдер Маар
практически не описана (Wappler, 2003; Legalov,
Wappler, 2021).

В представленной работе приводятся резуль-
таты, основанные преимущественно на переизу-
чении типов видов из родов Palaeoalatorostrum
Rheinheimer, 2007, Palaeocrassirhinus Rheinheimer,
2007 и Palaeocneorhinus Rheinheimer, 2007.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Карьер Мессель расположен в окрестностях

Франкфурта (Гессен, Германия). Остатки насе-
комых находятся в горючих сланцах. Возраст ме-
стонахождения, предположительно, ранний лю-
тет. Бывшее буроугольное месторождение Гейзель-
таль лютетского возраста находится в окрестностях
Галле (Саксония-Анхальт, Германия).

Изученный материал хранится в коллекции
Зенкенбергского научно-исследовательского ин-
та и музея природы в Месселе (FIS).

Автор выражает благодарность И. Райнхайме-
ру (J. Rheinheimer), Людвигсхафен (ФРГ) за
предоставление цветных фотографий типов опи-
санных им видов.

Н А Д С Е М Е Й С Т В О CURCULIONOIDEA 
LATREILLE, 1802

СЕМЕЙСТВО ATTELABIDAE BILLBERG, 1820

ПОДСЕМЕЙСТВО ATTELABINAE BILLBERG, 1820

Т р и б а Lagenoderini Billberg, 1820
Подтриба Pleurolabina Legalov, 2003

Род Palaeoalatorostrum Rheinheimer, 2007
Т и п о в о й  в и д – Palaeoalatorostrum schaali

Rheinheimer, 2007 из среднего эоцена Германии
(Мессель).

Д и а г н о з. Довольно крупные (6.9–7.5 мм),
явственно выпуклые, сильно хитинизированные,
металлически-синие или сине-зеленые жуки. Го-

УДК 595.768.2:551.781.42
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ловотрубка довольно короткая, но длиннее голо-
вы; немного расширяется к вершине. Усиковые
бороздки дорсальные. Глаза довольно крупные,
явственно выпуклые. Лоб слабовыпуклый, густо
пунктированный. Виски расширены к переднес-
пинке. Переднеспинка довольно широкая, с яв-
ственной постнотальной перетяжкой. Диск мел-
ко и редко пунктированный. Щиток широкий,
треугольный. Надкрылья немного длиннее своей
ширины на середине, с прищитковой бороздкой
и явственными точечными бороздками. Проме-
жутки надкрылий довольно широкие, шире бо-
роздок, густо поперечно-морщинистые. Эпи-
стерны заднегруди широкие, редко пунктирован-
ные. Первый вентрит немного длиннее второго
вентрита. Остальные видимые вентриты пример-
но равной длины. Передние тазики крупные, ко-
нические. Бедра утолщенные, без зубцов. Голени
слабоизогнутые в вершинной части, с мелкими
зубчиками по внутреннему краю.

В и д о в о й  с о с т а в. Типовой вид.
З а м е ч а н и я. Этот род был описан в трибе

Otiorhynchini подсемейства Entiminae семейства
Curculionidae. Довольно короткая головотрубка и
дорсальные усиковые бороздки послужили осно-
ванием для размещения его в Entiminae, а перед-
негрудь без заглазничных лопастей и место при-
крепления усиков, расположенное в вершинной
части головотрубки, позволили отнести Palaeoa-
latorostrum к Otiorhynchini (Rheinheimer, 2007). В
действительности этот род относится к семейству
Attelabidae, поскольку характеризуется надкры-
льями с прищитковой бороздкой, металлическим
цветом тела, выпуклыми глазами, головотрубкой
без птеригий (у Otiorhynchini птеригии сильно
развиты и расположены на самой вершине голо-
вотрубки), явственной перетяжкой на основании
переднеспинки, почти гомономными вентрита-
ми, утолщенными бедрами и зазубренными голе-
нями. Голова без перетяжки в виде шеи и хорошо
выраженная прищитковая бороздка указывают
на принадлежность к подсемейству Attelabinae.
Слабо удлиненные надкрылья отличают род Pa-
laeoalatorostrum от родов трибы Pilolabini. Широ-
кий треугольный щиток позволяет отнести его к
трибе Lagenoderini, а синий цвет и слабо скульп-
тированный верх, а также бедра без зубцов – к под-
трибе Pleurolabina. Род Palaeoalatorostrum сходен с
родом Apleurolabus Legalov, 2007 из-за выпуклых
глаз и довольно коротких надкрылий, но отличает-
ся более крупными размерами тела, редко и мелко
пунктированной переднеспинкой и поперечно-
морщинистыми промежутками надкрылий.

Palaeoalatorostrum schaali Rheinheimer, 2007

Palaeoalatorostrum schaali: Rheinheimer, 2007, c. 5–7,
рис. 2–4.

Г о л о т и п – FIS № MeI 5575; Мессель; сред-
ний эоцен, лютетский ярус.

О п и с а н и е (рис. 1, а–в). Совпадает с диа-
гнозом рода.

М а т е р и а л. Голотип и паратипы FIS
№№ MeI 1196 и MeI 4784 из типового местона-
хождения.

Род Cryptorrhynchites Haupt, 1950

Т и п о в о й  в и д – Cryptorrhynchites sculptura-
tus Haupt, 1950 из среднего эоцена Германии
(Гейзельталь).

З а м е ч а н и я. Этот род был описан в семей-
стве Curculionidae как сходный с родом Crypto-
rhynchus Illiger, 1807, при этом было оговорено,
что он имеет существенные отличия, в т.ч. метал-
лическую окраску (Haupt, 1950). Автору не удалось
переизучить голотип Cryptorrhynchites sculpturatus,
и заключение о его систематическом положении
дается на основе оригинального описания и иллю-
страций в работе Х. Гаупта (Haupt, 1950). Наибо-
лее важными чертами Cryptorrhynchites можно
считать золотистую металлическую окраску тела,
довольно короткую и утолщенную головотрубку,
немного превышающую по длине голову и при-
мерно в два раза короче переднеспинки, выпук-
лые округлые глаза, грубо морщинистую перед-
неспинку, переднегрудь без заглазничных лопа-
стей, широкий треугольный щиток, довольно
короткие надкрылья с густо поперечно-морщи-
нистыми промежутками, утолщенные бедра без
зубцов и крупные размеры тела (10–11 мм). По
этим признакам род Cryptorrhynchites очень схо-
ден с Palaeoalatorostrum. Отличия между ними за-
ключаются в скульптуре переднеспинки, размерах
тела и золотистой окраске. Изучение типа может
помочь решить вопрос синонимии Cryptor-
rhynchites и Palaeoalatorostrum.

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

Cryptorrhynchites sculpturatus Haupt, 1950

Cryptorrhynchites sculpturatus: Haupt, 1950, c. 160–161,
рис. 110, 111.

С и н т и п ы – два экземпляра; Гейзельталь;
средний эоцен, лютетский ярус.

О п и с а н и е. Совпадает с диагнозом рода
(Haupt, 1950).

М а т е р и а л. Два синтипа.

СЕМЕЙСТВО CURCULIONIDAE LATREILLE, 1802

ПОДСЕМЕЙСТВО ENTIMINAE SCHÖNHERR, 1823

Т р и б а Brachyderini Schönherr, 1826

Род Palaeocrassirhinus Rheinheimer, 2007

Т и п о в о й  в и д – Palaeocrassirhinus messelen-
sis Rheinheimer, 2007; Мессель; средний эоцен,
лютетский ярус.
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Д и а г н о з. Небольшие (3.0–3.8 мм) жуки с
темным сильно склеротизованным телом. Голо-
вотрубка короткая, от 1.3 до двух раз короче пе-
реднеспинки, с серединным продольным вдавли-
ванием. Вершина головотрубки без поперечного
киля, ограничивающего эпистомальную площад-
ку. Усиковые бороздки латеральные. Глаза про-
дольные удлиненно-овальные, слабовыпуклые,
асимметричные при взгляде сверху. Передне-
грудь без заглазничных лопастей. Переднеспинка
уплощенная, пунктированная. Надкрылья вы-
пуклые, со слабо сглаженными плечами и доволь-
но широкими промежутками. Первый и второй
вентриты удлиненные. Голени с явственным мук-
ро на вершине.

В и д о в о й  с о с т а в. Два вида из среднего эо-
цена Германии.

З а м е ч а н и я. При описании Palaeocrassirhi-
nus был условно помещен в трибу Anypotactini на
основании сравнения с родом Paonaupactus Voss,
1953 из балтийского янтаря. И. Райнхаймер (Rhe-
inheimer, 2007) предположил, что у этих родов
сходное строение головы и надкрылий. Это не со-
ответствует действительности, поскольку у Pa-
onaupactus более узкая и длинная головотрубка
без серединной бороздки, крупные, сильновы-

пуклые округлые глаза и удлиненные надкрылья с
явственными плечами (Legalov, 2015, 2020; Lega-
lov et al., 2019b, 2022). Основной признак трибы
Anypotactini – вершина головотрубки с попереч-
ным килем, ограничивающим эпистомальную
площадку – у Palaeocrassirhinus отсутствует. Наи-
более сходен Palaeocrassirhinus строением голово-
трубки, формой глаз и надкрылий с родами трибы
Brachyderini, особенно с Strophomorphus Seidlitz,
1867, от которого он практически неотличим и,
возможно, является его синонимом.

Определительная таблица видов 
рода Palaeocrassirhinus

1. Головотрубка примерно в 1.3 раза короче пе-
реднеспинки. Мельче (3.0–3.3 мм). ………………
………………………….…P. messelensis Rheinheimer

– Головотрубка в два раза короче переднеспинки.
Крупнее (3.8 мм)..................................……………
…………………….........P. rugosithorax Rheinheimer

Palaeocrassirhinus messelensis Rheinheimer, 2007

Palaeocrassirhinus messelensis: Rheinheimer, 2007, c. 11–12,
рис. 9, 10.

Г о л о т и п – FIS, № MeI 5302; Мессель; сред-
ний эоцен, лютетский ярус.

Рис. 1. Представители Attelabidae и Curculionidae из Месселя: а–в – Palaeoalatorostrum schaali: а – паратип FIS, № MeI
1196, дорсо-латерально; б – голотип FIS, № MeI 5575, дорсально; в – паратип FIS, № MeI 4784, дорсо-латерально;
г, д – Palaeocrassirhinus messelensis: г – голотип FIS, № MeI 5302, вентро-латерально; д – паратип FIS, № MeI 3358,
дорсально; е – P. rugosithorax, голотип FIS, № MeI 3598, латерально. Длина масштабного отрезка соответствует 1 мм.
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О п и с а н и е (рис. 1, г, д). Тело темное. Голо-
вотрубка короткая, немного длиннее головы и
примерно в 1.3 раза короче переднеспинки, с се-
рединным продольным вдавливанием. Мандибу-
лы массивные. Усиковые бороздки латеральные.
Глаза удлиненно-овальные. Лоб уплощенный.
Переднегрудь без заглазничных лопастей. Перед-
неспинка уплощенная, довольно широкая, густо
пунктированная. Надкрылья выпуклые, со слабо
сглаженными плечами и с явственными борозд-
ками из удлиненных точек. Промежутки доволь-
но широкие. Заднегрудь довольно длинная. Эпи-
стерны заднегруди довольно узкие. Первый и вто-
рой вентриты удлиненные. Третий и четвертый
вентриты короткие. Пятый вентрит длиннее чет-
вертого. Передние тазики крупные, расположены
возле середины переднегруди. Бедра утолщен-
ные. Голени почти прямые и изогнутые в вер-
шинной части, с мукро. Первый членик лапок
удлиненно-трапециевидный. Второй членик ко-
ротко-трапециевидный. Третий членик лапок
двухлопастный. Пятый членик удлиненный.

Р а з м е р ы  в  м м: длина тела без головотруб-
ки 3.0–3.3.

З а м е ч а н и я. Правый глаз у паратипа аси-
мметричный, поскольку сохранился в другой
плоскости, в отличие от левого.

М а т е р и а л. Голотип и паратип FIS, № MeI
3358 из типового местонахождения.

Palaeocrassirhinus rugosithorax Rheinheimer, 2007

Palaeocrassirhinus rugosithorax: Rheinheimer, 2007, c. 12–
15, рис. 8.

Г о л о т и п – FIS, № MeI 3598; Мессель; сред-
ний эоцен, лютетский ярус.

О п и с а н и е (рис. 1, е). Тело темное. Голово-
трубка короткая, немного длиннее головы и в два
раза короче переднеспинки. Мандибулы массив-
ные. Усиковые бороздки латеральные. Глаза
удлиненно-овальные. Лоб уплощенный. Передне-
грудь без заглазничных лопастей. Переднеспинка
уплощенная, густо пунктированная. Надкрылья
выпуклые, с явственными точечными бороздками
и широкими слабовыпуклыми промежутками
между ними. Заднегрудь длинная. Эпистерны
заднегруди довольно узкие. Первый вентрит
удлиненный. Передние тазики расположены воз-
ле середины переднегруди. Бедра утолщенные.
Голени почти прямые и изогнутые в вершинной
части, с мукро. Первый членик лапок удлиненно-
трапециевидный. Второй членик коротко-трапе-
циевидный. Третий членик лапок двухлопастный.

Р а з м е р ы  в  м м: длина тела без головотруб-
ки 3.8.

М а т е р и а л. Голотип.

Род Palaeocneorhinus Rheinheimer, 2007

Т и п о в о й  в и д – Palaeocneorhinus messelen-
sis Rheinheimer, 2007; Мессель; средний эоцен,
лютетский ярус.

Д и а г н о з (рис. 2). Темный жук длиной 4.8 мм
(без головотрубки). Головотрубка короткая, не-
много длиннее головы и явственно короче перед-
неспинки, массивная, сужается к вершине, с тре-
мя глубокими продольными бороздками на дис-
ке. Вершина головотрубки без поперечного киля,
ограничивающего эпистомальную площадку.
Усиковые бороздки латеральные. Лоб отделен от
головотрубки поперечной бороздкой. Глаза не-
большие, явственно выпуклые. Лоб широкий, не-
много уже головотрубки у основания. Переднес-
пинка поперечная, довольно густо и грубо пунк-
тированная. Надкрылья довольно широкие, со
слабо сглаженными плечами. Щиток небольшой.
Бороздки явственные. Промежутки широкие.
Бедра утолщенные, без зубцов.

В и д о в о й  с о с т а в. Типовой вид.
З а м е ч а н и я. Род был помещен в трибу

Cneorhinini из-за формы головотрубки с попереч-
ной бороздкой перед лбом (Rheinheimer, 2007).
Подобной головотрубкой характеризуются также
многие представители трибы Brachyderini. Отли-
чить их очень просто по корзинкам на вершинах
задних голеней, но у экземпляра из Месселя зад-

Рис. 2. Palaeocneorhinus messelensis, голотип FIS,
№ MeI 632, дорсально. Длина масштабного отрезка
соответствует 1 мм.
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ние ноги не сохранились. Поскольку у похожих
родов Brachyderini головотрубка сужается к вер-
шине, как и у Palaeocneorhinus, а у Cneorhinini го-
ловотрубка расширяется к вершине, то этот род
переносится в трибу Brachyderini.

Palaeocneorhinus messelensis Rheinheimer, 2007

Palaeocneorhinus messelensis: Rheinheimer, 2007, c. 9–10,
рис. 5b, 7.

Г о л о т и п – FIS, № MeI 632; Мессель; сред-
ний эоцен, лютетский ярус.

О п и с а н и е. Совпадает с диагнозом рода.
М а т е р и а л. Голотип.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Жуки-трубковерты (Attelabidae) редки в иско-

паемой летописи. Первой находкой этого семей-
ства является “Phytonomus” punctatus Piton, 1940
из палеоцена Франции (Piton, 1940; Legalov et al.,
2017). Представленные в настоящей работе дан-
ные о подтрибе Pleurolabina указывают на самые
ранние находки трибы Lagenoderini. Paleoclinola-

bus dormitus (Scudder, 1893) из терминального эо-
цена Флориссанта – самый древний представи-
тель американской трибы Euscelini (Legalov,
2015). Автор видел фотографию листа, свернутого
в пакет представителем подсемейства из поздне-
эоценового балтийского янтаря. Несколько труб-
ковертов описано из неогена: это Pseudopilolabus
othnius Poinar, Brown et Legalov, 2016 из миоцено-
вого доминиканского янтаря (Poinar et al., 2016),
Phialodes durus Heer, 1865 из среднего миоцена
Германии (Legalov, 2013) и несколько видов под-
трибы Paramecolabina (Oedeuops ephemera Zhang,
1989, O. instabilis Zhang, 1989, Eneuops variabilis
Zhang, Sun et Zhang, 1994) из нижнего миоцена Ки-
тая (Zhang, 1989; Zhang et al., 1994; Legalov, 2015).

Триба Lagenoderini включает в себя три под-
трибы и в настоящее время распространена в Аф-
рике и на Мадагаскаре. Подтриба Pleurolabina со-
стоит из двух современных родов с 11 видами (Le-
galov, 2007) из Южной и Восточной Африки и
двух ископаемых видов из среднего эоцена Гер-
мании (рис. 3). Связи эоценовых долгоносикооб-
разных с африканской фауной очень слабые, по
сравнению с палеарктической и ориентальной.
До этого была известна находка южноафрикан-
ской трибы Conoderini (Curculionidae: Conoderi-
nae) в раннеэоценовом французском янтаре Уаза
(Legalov et al., 2019a). Трофические связи Pleuro-
labina слабо изучены. Известно, что южноафри-
канский Pleurolabus munroi (Marshall, 1932) раз-
вивается на Harpephyllum caffrum Bernh. ex
C. Krauss из семейства Anacardiaceae (Marshall,
1932). Семена, сходные с семенами Harpephyllum
caffrum, были обнаружены в нижнеэоценовых
лондонских глинах (Macko, 1961). Возможно, эо-
ценовые Palaeoalatorostrum и Cryptorrhynchites
также были связаны с сумаховыми.

Триба Brachyderini, относящаяся к семейству
Curculionidae – обширная группа, включающая в
себя более 20 родов, распространенных в Старом
Свете (Alonso-Zarazaga, Lyal, 1999). Эоценовые
роды Palaeocrassirhinus и Palaeocneorhinus явля-
ются самыми ранними находками этой группы.
Из бартонского яруса Чехии описан вид, отне-
сенный к современному роду Brachyderes Schön-
herr, 1823 (Deichmüller, 1881; Legalov, 2015). Инте-
ресен факт, что Brachyderini неизвестны из бал-
тийского янтаря (Legalov, 2020a; Legalov, Poinar,
2022). Несколько экземпляров вымершего рода
Brachymycterus Heyden et Heyden, 1866 найдены в
верхнем олигоцене Германии (Legalov, 2015).

К настоящему времени из лютетского яруса
Германии достоверно известны представители
трех семейств долгоносикообразных: Attelabidae,
Brentidae и Curculionidae. Семейство Attelabidae
найдено в Месселе и Гейзельтале. Brentidae s.l.
описаны из Экфельдер Маар (Legalov, Wappler,
2021) и указаны для Месселя (Tröster, 1993). Пред-
ставители подсемейства Apioninae семейства
Brentidae также найдены в отложениях из Эк-

Рис. 3. Распространение подтрибы Pleurolabina: зеле-
ная точка – ископаемые находки; зеленая область –
современное распространение.
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фельдер Маар (Wappler, 2003). Семейство Curculi-
onidae отмечено во всех местонахождениях лю-
тетского возраста. Entiminae описаны из Месселя
и Гейзельталя (Haupt, 1956; Rheinheimer, 2007), а
Molytinae и Curculioninae изображены в работе
Т. Вапплера из Экфельдер Маар (Wappler, 2003).
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Clarification of the Systematic Position of the Weevils (Coleoptera) Described
from the Middle Eocene of Germany

A. A. Legalov1, 2

1Institute of Systematics and Ecology of Animals, Siberian Brach, Russian Academy of Science, Novosibirsk, 630091 Russia
2Altai State University, Barnaul, 656049 Russia

The genera Palaeoalatorostrum Rheinheimer, 2007 and Cryptorrhynchites Haupt, 1950 are transferred from
the tribe Otiorhynchini of the subfamily Entiminae (Curculionidae) and from the tribe Cryptorhynchini of
the subfamily Molytinae (Curculionidae), respectively, to the tribe Attelabini of the subfamily Attelabinae of
the family Attelabidae; genera Palaeocrassirhinus Rheinheimer, 2007 and Palaeocneorhinus Rheinheimer,
2007 are transferred from the tribes Anypotactini and Cneorhinini, respectively, to the tribe Brachyderini. A
key to the species of the genus Palaeocrassirhinus is given.
Keywords: Attelabidae, Curculionidae, Lagenoderini, Brachyderini, new systematic position, Lutetian, Gei-
seltal, Messel
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Описаны новые виды Icriodus alchedatensis sp. nov., I. kuzbassensis sp. nov. и I. lebedyankensis sp. nov.,
а также Latericriodus sp. E из типовых выходов мазаловскокитатского горизонта среднего живета
Колывань-Томской складчатой зоны. Таксоны рода Icriodus относятся к двум филолиниям: фило-
линии struvei и филолинии regularicrescens согласно концепции К. Веддиге (Weddige, 1977).
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ВВЕДЕНИЕ

Конодонты рода Icriodus широко распростра-
нены в девонских отложениях и характеризуют в
основном мелководные фации, в которых редко
встречаются виды-индексы глубоководных фа-
ций (Weddige, 1977; Bultynck, 1987, 2003 и др.). На
основе большого их разнообразия и достаточно
быстрой эволюции разработана альтернативная
зональная шкала для мелководных фаций сред-
него девона (Bultynck, 1987; Narkiewicz, Bultynck,
2007, 2010; Bultynck, Gouwy, 2008 и др.). Эта шкала
сопоставлена со стандартной конодонтовой шка-
лой, характеризующей глубоководные фации,
что позволяет проводить детальное расчленение
разнофациальных разрезов и их межрегиональ-
ные корреляции (Bultynck, 1987; Bultynck, Gouwy,
2008 и др.).

На юге Западной Сибири наиболее полные
разрезы с богатой живетской фауной известны в
северной части (в современном понимании), в
Зарубинско-Лебедянской структурно-фациаль-
ной подзоне Колывань-Томской складчатой зо-
ны (КТСЗ). Типовые разрезы мазаловскокитат-
ского горизонта вскрыты в Лебедянском карьере
и в береговых обнажениях р. Алчедат и р. (Маза-
ловый) Китат в окрестностях с. Лебедянка
(рис. 1). Описания разрезов и их литологические
колонки с распространением разных групп фау-
ны приведены в ряде публикаций (Иванова и др.,
1964; Ржонсницкая, 1968; Типовые разрезы…,
1992; Yolkin et al., 2005; Елкин и др., 2007; Язиков,

2014 и др.). Среди фауны здесь были встречены
брахиоподы и кораллы, на основании которых
ранее устанавливался возраст отложений как
позднеживетский.

В конце прошлого столетия были получены
первые данные о распространении конодонтов в
этих разрезах (Типовые разрезы…, 1992; Аксенова
и др., 1994). В Лебедянском карьере в низах алче-
датских слоев определены конодонты Icriodus

УДК 56.016.3:551.734.3(571.17)

Рис. 1. Местоположение изученных разрезов на юго-
западной окраине с. Лебедянка, правобережье р. Ал-
чедат.
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obliquimarginatus Bischoff et Ziegler, I. brevis
Stauffer, I. difficilis Ziegler, Klapper et Johnson, I. sp.
nov. 1. В типовом разрезе алчедатских слоев по
правому берегу р. Алчедат, кроме перечисленных
выше, были выявлены также Polygnathus ansatus
Ziegler et Klapper, P. timorensis Klapper, Philipp et
Jackson, P. ovatinodosus Ziegler et Klapper, Icriodus
aff. expansus Branson et Mehl. В других разрезах по
р. (Мазаловый) Китат встречен также и вид
Ozarkodina semialternans (Wirts), вид-индекс од-
ноименной зоны верхов среднего живета. В це-
лом, приведенный комплекс конодонтов алче-
датских слоев характеризует интервал конодон-
товых зон P. rhenanus/P. varcus – Schmidtognathus
hermanni среднего и низов верхнего живета (Ак-
сенова и др., 1994).

МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ 
I-ЭЛЕМЕНТОВ РОДА ICRIODUS

При изучении имеющейся коллекции коно-
донтов из типовых выходов алчедатских слоев
(разрезы Е-8211, Е-8212; рис. 2) выявлено боль-
шое видовое разнообразие рода Icriodus. Следует
отметить, что для средне- и позднедевонских
платформенных I-элементов этого рода диагно-
стическими морфологическими признаками яв-
ляются характер расположения зубчиков на плат-
форме и строение свободного ряда. По характеру
расположения зубчиков среднего и боковых ря-
дов друг относительно друга их можно разделить
на две группы. Одна группа характеризуется рас-
положением зубчиков среднего и боковых рядов
напротив друг друга, а вторая – альтернирующим
(чередование) характером их расположения. В
первую группу входят I. arkonensis Stauffer, I. wal-
liseriodus Weddige, I. difficilis Ziegler, Klapper et
Johnson, I. tafilaensis Narkiewicz et Bultynck,
I. platyobliquimarginatus Bultynck, I. symmetricus
Branson et Mehl и др. Ко второй группе можно от-
нести таксоны I. obliquimarginatus Bischoff et
Ziegler, I. brevis Stauffer, I. eslaensis van Boogaert,
I. lindensis Weddige, I. subterminus Youngquist, I. stru-
vei Weddige, I. liliputensis Bultynck, I. alternatus
Branson et Mehl и др. Эти две группы в филогене-
тическом плане характеризуют две филолинии:
линию struvei и линию regularicrescens, согласно
концепции К. Веддиге (Weddige, 1977; Weddige,
Ziegler, 1979).

Вторым важным диагностическим признаком
следует считать количество и характер располо-
жения зубчиков в свободном ряду. Наличие от од-
ного до трех зубчиков характерно для I. arkonen-
sis, I. walliseriodus, I. difficilis, I. tafilaensis, I. subter-
minus и др. Развитие от 4 и более зубчиков
встречается у I. obliquimarginatus, I. brevis,
I. platyobliquimarginatus и др.

В имеющейся коллекции из Лебедянского ка-
рьера по характеру расположения зубчиков на

платформе присутствуют представители обеих
групп рода Icriodus. Однако для них характерен
удлиненный свободный ряд, состоящий из более
чем четырех зубчиков. По сочетанию этих при-
знаков есть экземпляры, которые отличаются от
известных таксонов рода Icriodus и, вследствие
этого, они описаны как новые виды. Один из них
– I. alchedatensis sp. nov. – по общему строению
близок к виду I. difficilis, но отличается от него бо-
лее длинным массивным свободным рядом. Вто-
рой вид, I. lebedyankensis sp. nov., по развитию
зубчиков на платформе близок к I. platyobliquim-
arginatus, но отличается от него резко возвышаю-
щимися зубчиками на длинном свободном ряду.
Третий вид, I. kuzbassensis sp. nov., по альтерниру-
ющему расположению зубчиков среднего и боко-
вых рядов близок к I. brevis, но отличается от него
более длинным и слегка изогнутым свободным
рядом.

Экземпляры, отнесенные к таксону Latericrio-
dus sp. E, немногочисленны и поэтому описаны в
открытой номенклатуре. Они характеризуются
длинным свободным рядом с зигзагообразно рас-
положенными на нем зубчиками и раздвоением в
виде ласточкиного хвоста его заднего конца. Сов-
местно с новыми таксонами в коллекции опреде-
лены I. obliquimarginatus (табл. IX, фиг. 7; см.
вклейку), I. eslaensis, Belodella resima (Philip) и
Panderodus unicostatus (Branson et Mehl).

МАТЕРИАЛ

После химического препарирования в слабом
растворе (5–7%) уксусной кислоты образцов из
типовых выходов мазаловскокитатских и алче-
датских слоев КТСЗ в районе с. Лебедянка в Ле-
бедянском карьере и по правому берегу р. Алчедат
была получена коллекция конодонтов, которая
представлена, в основном, родом Icriodus и еди-
ничными экземплярами родов Latericriodus, Be-
lodella и Panderodus. Выделенные платформен-
ные I-элементы (около 160 экз.) хорошей и удо-
влетворительной сохранности, коричневого
цвета (ИОК 4). Их фотографирование было про-
ведено в Аналитическом центре коллективного
пользования Ин-та геологии и минералогии
им. В.С. Соболева СО РАН (ИГМ СО РАН) на
сканирующем электронном микроскопе фирмы
TESCAN MIRA3. Коллекция хранится в Центре
коллективного пользования (ЦКП) “БИОХРОН”
Ин-та нефтегазовой геологии и геофизики
им. А.А. Трофимука СО РАН (ИНГГ СО РАН)
под номером 1098. При описании платформенных
элементов родов Icriodus и Latericriodus использо-
вана терминология, предложенная Е. Брансоном
и М. Мелом и В.М. Назаровой (Branson, Mehl, 1938;
Clark et al., 1981; Назарова, 1997).
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ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЕ ОПИСАНИЯ

К Л А С С CONODONTA
СЕМЕЙСТВО ICRIODONTIDAE MÜLLER ET MÜLLER, 1957

Род Icriodus Branson et Mehl, 1938

Icriodus alchedatensis Izokh, sp. nov.

Табл. IX, фиг. 1–3

Icriodus difficilis Ziegler et Klapper: Аксенова и др., 1994,
табл. II, фиг. 10–14, табл. III, фиг. 6, 7 (только).

Н а з в а н и е  в и д а – по р. Алчедат, приток
р. (Мазаловый) Китат на севере Кемеровской обл.

Г о л о т и п – ИНГГ СО РАН, ЦКП ГЕОХРОН,
№ 1098/1; Кемеровская обл., г. Анжеро-Суд-
женск, с. Лебедянка, правый берег р. Алчедат, за-
брошенный Лебедянский карьер, разрез Е-8211,
слой 13, обр. Е-8211-13/1; средний живет, коно-
донтовая зона Icriodus difficilis, мазаловскокитат-
ский горизонт, алчедатские слои (табл. IX,
фиг. 1).

О п и с а н и е. I-элемент характеризуется
удлиненной платформой треугольного, иногда
слабо двояковыпуклого очертания. Ее длина со-
ставляет две трети длины элемента. На верхней
поверхности боковые зубчики, от пяти до семи в

Рис. 2. Литологические колонки и распространение конодонтов в разрезах Е-8211 (А) в Лебедянском карьере и Е-8212
(Б) по правому берегу р. Алчедат (по: Yolkin et al., 2005, с дополнениями). Обозначения: 1 – известняки массивные, 2 –
известняки слоистые, 3 – известняки глинистые, 4 – песчаники, 5 – аргиллиты, 6 – табуляты, 7 – корреляционные
линии.

Я
ру

с
Го

ри
зо

нт
С

ло
и

С
ло

и

А
лч

ед
ат

ск
ие

 (н
иж

. ч
.)

А
лч

ед
ат

ск
ие

 (в
ер

хн
яя

 ч
ас

ть
)

М
аз

ал
ов

ск
ок

ит
ат

ск
ие

М
аз

ал
ов

ск
ок

ит
ат

ск
ий

Ж
ив

ет
ск

ий

С
ло

й

С
ло

й

О
бр

аз
ец

П
ач

ка

М
ощ

но
ст

ь,
м

М
ощ

но
ст

ь,
м

14 1.00

13 2.45

12 0.25

11 1.00

10 0.75

9 1.00

8 1.10

7 0.50

6 0.40

5 0.95

4I

II

III

0.75

3 1.15

2 0.45
1 0.40

I.
 k

uz
ba

ss
ie

ns
is

I.
 k

uz
ba

ss
ie

ns
is

B
el

od
el

la
 re

si
m

a 
L

at
er

ic
ri

od
us

 sp
. E

I.
 le

be
dy

an
ke

ns
is

I.
 o

bl
iq

ui
m

ar
gi

na
tu

s

Pa
nd

er
od

us
 u

ni
co

st
at

us

I.
 a

lc
he

da
te

ns
is

Ic
ri

od
us

al
ch

ed
at

en
si

s

I.
 e

sl
ae

ns
is

I.
 e

sl
ae

ns
is

E-8211 E-8212

а б

Легенда
1

2

3

4

5

6

7

О
бр

аз
ец

3 0.7

5 0.9

2 1.1

4 1.2

6 3.5

1 1.7

cf
.



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 5  2023

НОВЫЕ ЖИВЕТСКИЕ КОНОДОНТЫ РОДА ICRIODUS 79

ряду, вытянуты как короткие ребра в направле-
нии к зубчикам среднего ряда и расположены на-
против них. Зубчики среднего ряда мелкие, вытя-
нуты в продольном направлении.

Свободный ряд массивный, состоит из четы-
рех–пяти слившихся зубчиков, вершинки кото-
рых прослеживаются в виде бугорков на одном
уровне. Его длина составляет около одной трети
от длины элемента. Главный зубец не выражен
среди других зубчиков. Задний край элемента
слегка вогнутый.

Основание элемента наиболее широкое в зад-
ней его трети. С внутренней стороны развита
шпора, направленная вбок и вперед. На нижней
стороне элемента расположена базальная по-
лость, наибольшая ширина которой в задней его
трети. К переднему концу элемента она продол-
жается в виде узкого желобка.

Р а з м е р ы  в  м к м. Голотип: длина элемента
700, ширина 280, высота 270. Паратипы: длина от
600 до 700, ширина от 260 до 280, высота от 200
до 280.

С р а в н е н и е. По расположению зубчиков
среднего и боковых рядов друг напротив друга но-
вый вид имеет сходство с I. arkonensis и I. difficilis,
но отличается от них слабо развитыми зубчиками
среднего ряда, длинным свободным рядом, несу-
щим от четырех до пяти зубчиков, и не выделяю-
щимся среди других зубчиков главным зубцом.
Виды I. arkonensis и I. difficilis характеризуются
наличием крупного главного зубца и более корот-
ким свободным рядом, состоящим из одного или
двух зубчиков, соответственно. К новому виду от-
несены и экземпляры, определенные как I. diffic-
ilis Л.М. Аксеновой и др. (1994), у которых развит
длинный свободный ряд – от четырех до пяти
зубчиков.

Р а с п р о с т р а н е н и е. КТСЗ, Зарубинско-
Лебедянская подзона; средний живет, зона diffic-
ilis, мазаловскокитатский горизонт, мазаловско-
китатские и алчедатские слои.

М а т е р и а л. 44 экз. хорошей и удовлетвори-
тельной сохранности: правый берег р. Алчедат,
разрез Е-8211: обр. Е-8211-4 (1 экз. cf.), Е-8211-
11/1 (1 экз.), Е-8211-11/2 (2 экз.), Е-8211-12/1
(4 экз.), Е-8211-12/2 (2 экз.), Е-8211-13/1 (4 экз.),
Е-8211-13/2 (4 экз.), Е-8211-13/3 (3 экз.), Е-8211-
13/4 (6 экз.), Е-8211-14/1 (14 экз.), Е-8211-14/2
(1 экз.); разрез Е-8212: обр. Е-8212-12/2 (1 экз.),
Е-8212-12/4 (1 экз.).

Icriodus kuzbassensis Izokh, sp. nov.

Табл. IX, фиг. 4–6

Н а з в а н и е  в и д а – по названию региона
Кузбасс.

Г о л о т и п – ИНГГ СО РАН, ЦКП ГЕОХРОН,
№ 1098/13; Кемеровская обл., с. Лебедянка, пра-

вый берег р. Алчедат, заброшенный карьер, раз-
рез Е-8211, слой 13, обр. Е-8211-13/2; средний жи-
вет, конодонтовая зона difficilis, мазаловскоки-
татский горизонт, алчедатские слои (табл. IX,
фиг. 5).

О п и с а н и е. Платформа I-элемента удли-
ненно-треугольного очертания. Ее длина состав-
ляет половину длины элемента. Ось элемента
слегка изогнута в средней его части. Боковые зуб-
чики, по пять в ряду, изолированные, округлые,
чередуются с зубчиками среднего ряда. Зубчики
среднего ряда изолированные, сжаты с боков.

Свободный ряд длинный, аркообразно изо-
гнут и составляет около половины от длины эле-
мента. Этот ряд состоит из семи слившихся зуб-
чиков, сильно сжатых с боков. Вершинки зубчи-
ков заостренные. Наиболее крупным зубчиком
является предпоследний, у заднего конца.

На нижней стороне элемента находится ба-
зальная полость, наибольшая ширина которой
расположена в его середине. К переднему концу
элемента она продолжается в виде узкого желоб-
ка. С внутренней стороны в средней части эле-
мента развита шпора, направленная вбок.

Р а з м е р ы  в  м к м. Голотип: длина элемента
700, ширина 150, высота 200. Паратипы: длина от
600 до 700, ширина от 150 до 200, высота от 200
до 260.

С р а в н е н и е. По альтернирующему распо-
ложению зубчиков среднего и боковых рядов но-
вый вид имеет сходство с I. brevis, но отличается
от него длинным сжатым с боков свободным ря-
дом зубчиков и слегка изогнутой осью элемента.

Р а с п р о с т р а н е н и е. КТСЗ, Зарубинско-
Лебедянская подзона; верхи среднего подъяруса
живетского яруса, зона difficilis, мазаловскоки-
татский горизонт, мазаловскокитатские и алче-
датские слои.

М а т е р и а л. 32 экз. хорошей и удовлетвори-
тельной сохранности, правый берег р. Алчедат,
разрез Е-8211: обр. Е-8211-12/1 (7 экз.), обр.
Е-8211-12/2 (6 экз.), обр. Е-8211-13/1 (10 экз.),
обр. Е-8211-13/2 (1 экз.), обр. Е-8211-13/3 (7 экз.),
обр. Е-8211-13/4 (2 экз.), обр. Е-8211-13/5 (4 экз.),
обр. Е-8211-14/1 (6 экз.), обр. Е-8211-14/2 (1 экз.).

Icriodus lebedyankensis Izokh, sp. nov.

Табл. IX, фиг. 8–11

Н а з в а н и е  в и д а – по селу Лебедянка, на
окраине которого расположен изученный разрез.

Г о л о т и п – ИНГГ СО РАН, ЦКП ГЕОХРОН,
№ 1098/7; Кемеровская обл., с. Лебедянка, пра-
вый берег р. Алчедат, заброшенный карьер, раз-
рез Е-8211, слой 14, обр. Е-8211-14; средний жи-
вет, конодонтовая зона difficilis, мазаловскоки-
татский горизонт, алчедатские слои (табл. IX,
фиг. 8).
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О п и с а н и е. Платформа I-элемента удли-
ненно-треугольного очертания. Ее длина состав-
ляет половину длины элемента. Ось элемента
слегка изогнута в средней его части. Боковые зуб-
чики, от четырех до пяти в ряду, в виде коротких
ребер вытянуты в направлении к зубчикам сред-
него ряда и расположены напротив них. Зубчики
среднего ряда округлые, у переднего конца они
сливаются с боковыми в ребро.

Свободный ряд длинный, составляет около
половины от длины элемента. Этот ряд имеет от
четырех до семи слившихся зубчиков, сильно
сжатых с боков. Вершинки зубчиков прослежива-
ются в виде бугорков. Главный зубец не выражен
среди других зубчиков. При виде сбоку заметно,
что высота среднего ряда резко увеличивается к
заднему концу. Задний край элемента резко ско-
шен в переднем направлении.

На нижней стороне элемента находится ба-
зальная полость, наибольшая ширина которой
расположена в его середине. К переднему концу
элемента она продолжается в виде узкого желоб-
ка. С внутренней стороны в средней части эле-
мента развита шпора, направленная вбок.

Р а з м е р ы  в  м к м. Голотип: длина элемента
700, ширина 180, высота 300. Паратипы: длина от
600 до 700, ширина от 150 до 160, высота от 250
до 260.

С р а в н е н и е. По расположению зубчиков
среднего и боковых рядов друг напротив друга и
длинному, сжатому с боков заднему продолже-
нию среднего ряда зубчиков новый вид имеет
сходство с I. platyobliquimarginatus, но отличается
от него изолированными зубчиками среднего ря-
да, которые резко возвышаются к заднему концу,
а также расположением шпоры в средней части
элемента.

Р а с п р о с т р а н е н и е. КТСЗ, Зарубинско-
Лебедянская подзона; верхи среднего подъяруса
живетского яруса, зона difficilis, мазаловскоки-
татский горизонт, мазаловскокитатские и алче-
датские слои.

М а т е р и а л. 33 экз. хорошей и удовлетвори-
тельной сохранности, правый берег р. Алчедат,
разрез Е-8211: обр. Е-8211-12/2 (1 экз.), обр.
Е-8211-13/2 (16 экз.), обр. Е-8211-13/3 (3 экз.),
обр. Е-8211-13/4 (3 экз.), обр. Е-8211-14/1 (10 экз.).

* * *

Три экз. хорошей сохранности с правого бере-
га р. Алчедат, разрез Е-8211, обр. Е-8211-13/3
(1 экз.), обр. Е-8211-14/1 (2 экз.) по характеру рас-
положения зубчиков в свободном ряду и форми-
рованию коротких боковых отростков, образую-
щих “ласточкин хвост” с двумя четкими ребрыш-
ками на заднем конце элемента, наиболее близки

к роду Latericriodus Müller, 1962 и определены как
Latericriodus sp. E (табл. IX, фиг. 12–14).

Платформа I-элемента субтреугольного очер-
тания, длинная. Боковые зубчики, от пяти до ше-
сти в ряду, вытянуты к зубчикам среднего ряда и
расположены напротив них. Зубчики среднего
ряда маленькие, вытянуты в продольном направ-
лении и соединены между собой тонкими реб-
рышками. Свободный ряд длинный и составляет
примерно одну треть длины элемента. От четырех
до пяти зубчиков на нем расположены зигзагооб-
разно, иногда беспорядочно, и соединены между
собой тонкими ребрами. На заднем конце эле-
мента от последнего зубчика отходят два ребра в
обе боковые стороны, образуя “ласточкин хвост”.

Базальная полость большая, наиболее широ-
кая в задней трети элемента. С внутренней сторо-
ны развита шпора, направленная вперед и вбок.
Задний край элемента почти прямой, слегка во-
гнут у нижнего края элемента.

Длина элементов от 450 до 750, ширина от 150
до 400, высота от 160 до 300.

* * *
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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. 1–3. Icriodus alchedatensis sp. nov.: 1 – голотип № 1098/1: 1а – вид сверху, 1б – вид сбоку; обр. Е-8211-13/1; 2 –
экз. № 1098/2: 2а – вид сверху, 2б – вид сбоку; обр. Е-8211-13/3; 3 – экз. № 1098/3: 3а – вид сверху, 3б – вид сбоку;
обр. Е-8211-14/1.
Фиг. 4–6. Icriodus kuzbassensis sp. nov.: 4 – экз. № 1098/4: 4а – вид сверху, 4б – вид сбоку; обр. Е-8211-13/1; 5 – голотип
№ 1098/5: 5а – вид сверху, 5б – вид сбоку; обр. Е-8211-13/2; 6 – экз. № 1098/6: 6а – вид сверху, 6б – вид сбоку;
обр. Е-8212-2.
Фиг. 7. Icriodus obliguimarginatus Bischoff et Ziegler, 1957, экз. № 1098/7: 7а – вид сверху, 7б – вид сбоку; обр. Е-8211-13/3.
Фиг. 8–11. Icriodus lebedyankensis sp. nov.: 8 – голотип № 1098/8: 8а – вид сверху, 8б – вид сбоку; обр. Е-8211-14/1; 9 –
экз. № 1098/9: 9а – вид сверху, 9б – вид сбоку; обр. Е-8211-14/1; 10 – экз. № 1098/10: 10а – вид сверху, 10б – вид сбоку;
обр. Е-8211-13/2; 11 – экз. № 1098/11: 11а – вид сверху, 11б – вид сбоку; обр. Е-8211-14/1.
Фиг. 12–14. Latericriodus sp. E: 12 – экз. № 1098/12: 12а – вид сверху, 12б – вид сбоку; обр. Е-8211-13/3; 13 – экз.
№ 1098/13: 13а – вид сверху, 13б – вид сбоку; обр. Е-8211-14/1; 14 – экз. № 1098/14: 14а – вид сверху, 14б – вид сбоку;
обр. Е-8211-14/1.
Все: правобережье р. Алчедат, окрестности с. Лебедянка; алчедатские слои мазаловскокитатского горизонта живет-
ского яруса. Шкала – 100 мкм.

New Givetian Conodonts of the Genus Icriodus
from the Kolyvan-Tom Folded Area (South of West Siberia)

N. G. Izokh
Trofimuk Institute of Petroleum Geology and Geophysics, Siberian Branch, Russian Academy of Science, 

Novosibirsk, 630090 Russia

New species Icriodus alchedatensis sp. nov., I. kuzbassiensis sp. nov. I. lebedyankensis sp. nov. and Latericrio-
dus sp. E are described from stratotype sections of the Mazalovy Kitatian regional Substage of the Middle
Givetian from the Kolyvan-Tom folded area. The taxa of the genus Icriodus belong to two phylolines of the
genus Icriodus: the I. struvei phylolines and the I. regularicrescens phylolines according to the concept of Wed-
dige (1977).

Keywords: conodonts, Icriodus, Latericriodus, Mazalovy Kitatian regional Substage, Middle Givetian, Koly-
van-Tom Folded Area, south of West Siberia
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Описаны остатки мелких уток из пограничных ранне–среднемиоценовых отложений местонахож-
дения Тагай (Прибайкалье) – единственного местонахождения в Азии с репрезентативной фауной
птиц эпохи климатического оптимума миоцена. Описаны новые таксоны Mioquerquedula palaeo-
tagaica sp. nov. и Tagayanetta palaeobaikalensis gen. et sp. nov., по размерам соответствующие современ-
ным Anas crecca, а также еще более миниатюрная утка Selenonetta lacustrina gen. et sp. nov. Приведена
ревизия рода Mioquerquedula; в этот род включена “Anas” integra из нижнего миоцена Северной
Америки. Tagayanetta gen. nov. рассматривается как эволюционно более продвинутый род по срав-
нению с Mioquerquedula и, вероятно, близкий к Anatini. Selenonetta gen. nov. рассматривается как
таксон, близкий к дивергенции Mergini и других Anatinae. Cходная форма (возможно, тот же вид)
присутствует в местонахождении Сансан (Франция).

Ключевые слова: ископаемые птицы, Anseriformes, эволюция, таксономия, ранний миоцен, Север-
ная Азия
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Настоящая статья продолжает серию публика-
ций (Зеленков, 2023), посвященных мелким (с
чирка или меньше) утиным (Anatidae) раннего и
среднего миоцена Евразии. В этой статье описа-
ны мелкие утиные из местонахождения Тагай в
Прибайкалье (о-в Ольхон; Логачев и др., 1964;
Сизов, Клементьев, 2015; Daxner-Höck et al.,
2022a, b и др.). Из этого местонахождения извест-
на единственная в Азии репрезентативная фауна
птиц эпохи климатического оптимума миоцена
(конец раннего – начало среднего миоцена;
Zelenkov, 2016a; Зеленков, 2019а, б). Остатки птиц
в Тагае довольно многочисленны; очень разнооб-
разны околоводные птицы, в т. ч. утиные (Зелен-
ков, Мартынович, 2012, 2013; Горобец, 2013). Ра-
нее из местонахождения с различной степенью
детальности были описаны поганка, крупные фа-
зановые, крупные речные утки, попугай, борода-
стики, когтелазающие воробьиные и другие лес-
ные птицы (Зеленков, 2015; Zelenkov, 2016b;
Zelenkov et al., 2018; Волкова, Зеленков, 2018; Вол-
кова, 2018, 2020, 2022; Зеленков и др., 2018; Volko-
va, 2020). Мелкие утиные предварительно опреде-
лялись как представители двух–трех видов рода
Mioquerquedula (Зеленков, Мартынович, 2013;
Горобец, 2013). Новые материалы позволили до-

полнить представления о морфологии мелких та-
гайских уток и уточнить представления об их си-
стематическом положении. Комплекс биохроно-
логических данных позволяет датировать
местонахождение концом раннего–самым нача-
лом среднего миоцена, при этом большинство ав-
торов придерживается раннемиоценовой дати-
ровки (Вислобокова, 1990; Тесаков и др., 2014;
Тесаков, Лопатин, 2015; Sotnikova et al., 2019; Dax-
ner-Höck et al., 2022b и др.). Геологии и богатой
не-птичьей фауне местонахождения посвящен
большой ряд публикаций (Rage, Danilov, 2008; Sy-
romyatnikova, 2014, 2015, 2016; Сизов, Клементьев,
2015; Klementiev, Sizov, 2015; Тесаков, Лопатин,
2015; Sotnikova et al., 2019; Cernansky et al., 2020;
Erbajeva et al., 2022; Daxner-Höck et al., 2022a, b;
Kazansky et al., 2022; Voyta et al., 2022; и ссылки в
этих работах).

В сборах из местонахождения Тагай присут-
ствуют, по меньшей мере, три мелкоразмерных
таксона Anatidae: один карликовый, размером с
современных Nettapus auritus или Spatula hotten-
tota, и два более крупных – с современных N. cor-
omandelianus или некрупных экземпляров Anas
crecca. Различия между двумя более крупными
формами ярче всего проявляются в строении тар-

УДК 568.412:551.782.1(4/5)
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сометатарсуса – диагностичного элемента скеле-
та (De Mendoza, Gomes, 2022), который оставался
практически неизвестным для мелких утиных
Евразии. Одна из тагайских уток морфологиче-
ски и по пропорциям сходна с современными
Nettapus и на этом основании отнесена к Mio-
querquedula, в то время как другая ближе к Anatini
(и, в частности, сходна с южноамериканским ро-
дом Lophonetta) и здесь описана в качестве ново-
го рода Tagayanetta gen. nov. Третья форма, самая
мелкая, также описана в составе отдельного рода
и вида Selenonetta lacustrina gen. et sp. nov.

В настоящей работе изучен материал, собран-
ный на местонахождении Тагай преимуществен-
но в 2012–2021 гг. в результате экспедиций, орга-
низованных совместными усилиями Ин-та зем-
ной коры СО РАН (Иркутск), Геологического,
Палеонтологического (Москва) и Зоологическо-
го (С.-Петербург) институтов РАН (Данилов
и др., 2012; Тесаков и др., 2014). Автор выражает
сердечную благодарность всем организаторам и
участникам полевых работ на местонахождении,
а также Л.В. Горобцу (Киев) за доступ к коллек-
ционным материалам. Исследование выполнено
за счет гранта Российского научного фонда № 18-
74-10081, https://rscf.ru/project/18-74-10081.

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ
К Л А С С AVES

О Т Р Я Д ANSERIFORMES
СЕМЕЙСТВО ANATIDAE LEACH, 1820

Род Mioquerquedula Zelenkov et Kurochkin, 2012
Mioquerquedula: Зеленков, Курочкин, 2012, с. 90; 2015,

с. 169; Зеленков, Мартынович, 2013, с. 79; Zelenkov, 2017,
с. 70.

Т и п о в о й  в и д – Mioquerquedula minutissi-
ma Zelenkov et Kurochkin, 2012.

Д и а г н о з (измененный). В коракоиде плос-
кость вентральной поверхности processus acro-
coracoideus субпараллельна плоскости стерналь-
ного расширения; facies articularis clavicularis не
вогнутый, нависает над sulcus m. supracoracoidei;
желоб между processus procoracoideus и вентраль-
ной кромкой стержня коракоида продолжается
каудально и переходит на вентральную поверх-
ность кости; на вентральной поверхности ex-
tremitas sternalis развито неглубокое, но хорошо
выраженное углубление (impressio m. supracora-
coidei); вентральный край facies articularis humera-
lis формирует выраженный вентрокаудальный
угол (профиль facies неравномерно овальный);
extremitas sternalis расширяется постепенно; ме-
диальный край стержня при переходе на extremi-
tas sternalis слабовогнутый.

В и д о в о й  с о с т а в. M. integra (Miller, 1944)
comb. nov., ранний миоцен США; M. palaeotagaica
sp. nov., конец раннего миоцена Прибайкалья;
M. soporata (Kurochkin, 1976), средний миоцен

Франции и Монголии; M. minutissima Zelenkov et
Kurochkin, 2012, средний миоцен Монголии.

З а м е ч а н и я. Род Mioquerquedula был выде-
лен для крошечной утки M. minutissima из сред-
него миоцена местонахождения Шарга в Монго-
лии. Первоначально в состав рода был также
предварительно включен Anas velox из среднего
миоцена Франции (Зеленков, Курочкин, 2012),
однако непосредственное изучение материалов
по французскому виду позволило исключить
A. velox из состава Mioquerquedula (Зеленков, Ку-
рочкин, 2015). По результатам настоящей реви-
зии A. velox перемещен в Mergini, однако ряд ма-
териалов из Сансана, действительно, определяет-
ся как Mioquerquedula (Зеленков, 2023). Как
Mioquerquedula sp. были также предварительно
определены мелкие утки из среднего миоцена Се-
верного Кавказа (Зеленков, 2017), низов верхнего
миоцена Венгрии (Zelenkov, 2017) и Германии
(Mayr et al., 2022). Указывалось, что в фауне ме-
стонахождения Шарга присутствует еще один не-
названный вид рода – теперь эти материалы пе-
реопределены как “Anas” soporata (Зеленков,
2023). По меньшей мере, два вида Mioquerquedula
отмечались для фауны местонахождения Тагай
(Зеленков, Мартынович, 2013; Зеленков, Куроч-
кин, 2015); здесь один из них описан как M. palae-
otagaica sp. nov.

У Mioquerquedula коракоид несколько короче,
чем у современных Anas s.l. и сопоставляется с та-
ковым у Nettapus: при сходной длине гленоидной
суставной части (facies articularis humeralis + cotyla
scapularis) длина кости (от вершины processus pro-
coracoideus до angulus medialis) заметно меньше у
Nettapus и Mioquerquedula (еще меньше – у Mala-
corhynchus), чем у Anas s.l. Современные Anas s.l.
также имеют более удлиненный processus acro-
coracoideus по сравнению с Mioquerquedula и Net-
tapus. При этом коракоид Mioquerquedula все же
несколько длиннее, чем у Nettapus. Длина кора-
коида – один из самых стабильных параметров
посткраниального скелета у современных речных
уток, что связывается нами с общими требовани-
ями к летательному аппарату (наши данные; Зе-
ленков, 2022). Относительно короткий коракоид
Mioquerquedula (отчасти как у современных тро-
пических Nettapus) свидетельствует об отличной
летательной специализации этих утиных и, воз-
можно, связан с несколько ограниченными лет-
ными способностями по сравнению с современ-
ными Anas. По всей видимости, представители
рода Mioquerquedula не были способны к даль-
ним перелетам, что может объяснять их исчезно-
вение в связи с похолоданием климата в умерен-
ном поясе Евразии во второй половине позднего
миоцена.

Мелкая утка Anas integra Miller, 1944, описан-
ная по коракоиду из нижнего миоцена США,
имеет очень сходное с M. soporata строение пле-
чевой части коракоида (processus acrocoracoideus
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относительно удлинен, отставлен медиально и
нависает над sulcus m. supracoracoidei, поверх-
ность sulcus вогнутая, cotyla scapularis субтре-
угольный и смещен латерально), но отличается
заметным расширением кости при переходе на
extremitas sternalis – таким образом, коракоид по
общим пропорциям был сходен с таковым Mio-
netta natator (Miller, 1944). При этом от Mionetta
natator североамериканская форма отличается ре-
дуцированным cotyla scapularis (апоморфный
признак для Anatidae), как у остальных видов
Mioquerquedula, и здесь рассматривается как
Mioquerquedula integra (Miller, 1944) comb. nov.
Сходство с M. natator в строении extremitas sterna-
lis коракоида трактуется как плезиоморфия.

Mioquerquedula palaeotagaica Zelenkov, sp. nov.

Табл. X, фиг. 4, 9, 13, 15, 22 (см. вклейку)

Mioquerquedula sp.: Зеленков, Мартынович, 2012, с. 14;
2013, с. 80; Зеленков, Курочкин, 2015, с. 170.

Н а з в а н и е  в и д а – от местонахождения Та-
гай и παλαιός греч. – древний.

Г о л о т и п – ПИН, № 2614/177, краниальный
фрагмент правого коракоида; Россия, оз. Байкал,
о-в Ольхон, местонахождение Тагай (горизонт А;
Сизов, Клементьев, 2015); верхи нижнего миоце-
на, тагайская свита.

О п и с а н и е. В коракоиде (голотип) processus
acrocoracoideus укорочен, его вершина отчетливо
смещена медиально относительно стержня; im-
pressio bicipitalis располагается несколько меди-
альнее прилегающей медиальной кромки стерж-
ня; impressio lig. acrocoracohumeralis короткое,
массивное, слабоизогнутое; facies articularis cla-
vicularis с неявной вырезкой в каудальном крае,
слабо выдается вентрально относительно стерж-
ня при виде с медиальной стороны; crista acro-
coracoidea утолщенный; sulcus m. supracoracoidei
сильно вогнутая вентрокраниально и умеренно –
в своей дорсальной части; facies articularis humer-
alis с умеренно заостренной краниальной верши-
ной; cotyla scapularis субовальный, занимает при-
мерно половину (латеральную) дорсальной по-
верхности кости; processus procoracoideus с
широким основанием, его вершина ориентирова-
на медиально и незначительно краниально, несу-
щественно загибается вентрально; желоб на ме-
диальной поверхности стержня переходит на вен-
тральную сторону на стернальном расширении.

В карпометакарпусе (экз. ПИН, № 2614/458)
processus extensorius с узким основанием, высо-
кий, ориентирован преимущественно краниаль-
но; depressio muscularis interna хорошо выражено
и формирует вдавление в вентральной поверхно-
сти os metacarpale alulare; processus pisiformis рас-
полагается на уровне дистальной части вершины
processus extensorius; trochlea carpalis имеет субо-
круглые очертания при виде с вентральной сторо-
ны; fossa infratrochlearis и еще одна ямка, распола-

гающаяся дистокаудальнее processus pisiformis,
выражены несильно; внутри fossa infratrochlearis
имеются два мелких отверстия; fovea carpalis cra-
nialis неявно выражена; fovea carpalis caudalis хо-
рошо выражена, умеренно глубокая; дорсальная
поверхность os metacarpale alulare вогнутая (име-
ется depressio muscularis externa); fossa supratroch-
learis имеет форму неявного желоба, протягиваю-
щегося каудально и формирующего явственную
вырезку в каудальном крае trochlea carpalis.

В тарсометатарсусе (экз. ПИН, № 2614/339)
cotyla medialis имеет субпрямоугольные очерта-
ния; cotyla lateralis с выступающей дорсально вер-
шинкой, отделенный от eminentia intercotylaris
вогнутостью при виде с проксимальной стороны;
eminentia intercotylaris заострена при виде дор-
сально, sulcus f lexorius отчетливо расширяется
проксимолатерально, переходя отчасти на лате-
ральную поверхность кости и формируя неглубо-
кую fossa parahypotarsalis lateralis (также видно и с
латеральной стороны); fossa parahypotarsalis medi-
alis отсутствует; fossa infracotylaris глубокая, с хоро-
шо очерченной и отчасти выемчатой латеральной
стенкой; проксимальные васкулярные отверстия
очень мелкие и короткие (не продолговатые); cris-
ta medialis hypotarsi был не длинный, по-видимо-
му, несущественно превышал по длине централь-
ные гребни гипотарсуса; стержень имеет равно-
мерную ширину по всей длине; trochlea metatarsi
III с хорошо выраженной вырезкой дорсально.

Р а з м е р ы  в  м м. Коракоид: длина крани-
ального эпифиза от каудального края cotyla scapu-
laris – 9.7; минимальная ширина стержня – 3.7;
максимальная дорсовентральная высота facies ar-
ticularis humeralis – 3.7. Плечевая кость: кранио-
каудальная высота caput humeri 4.6; расстояние от
дорсального края tuberculum dorsale до вентраль-
ного края caput humeri – 9.7. Карпометакарпус:
проксимальная краниокаудальная ширина – 8.2;
дорсовентральная высота trochlea carpalis – 3.6;
дорсовентральная высота os metacarpale major в
центральной части – 2.9. Тибиотарсус: ширина
дистального эпифиза – 5.0; высота через condylus
medialis – 5.0; высота через incisura intercondylaris –
3.1. Тарсометатарсус: максимальная длина – 25.2;
ширина проксимального эпифиза – 5.4; мини-
мальная ширина стержня – 2.8; максимальная
дорсоплантарная высота в центральной части
стержня – 2.4.

С р а в н е н и е. Коракоид по размеру соответ-
ствует M. soporata (с которым сходен размером
суставной гленоидной части), но массивнее, с бо-
лее коротким и менее выдвинутым медиально
processus acrocoracoideus; стержень равномерно
расширяется каудально, начиная с центральной
части (у M. soporata каудальное расширение
стержня менее выражено). При виде с латераль-
ной стороны impressio lig. acrocoracohumeralis за-
метно короче, чем facies articularis humeralis (со-
поставимы у M. soporata). Заметно крупнее
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M. minutissima. От M. integra отличается расши-
рением стержня, начиная с центральной части (у
M. integra центральная часть стержня ровная, не
расширяющаяся). Данное сравнение составляет
диагноз вида.

З а м е ч а н и я. К M. palaeotagaica sp. nov. отне-
сены материалы по мелким утиным из Тагая, по
пропорциям и абсолютным размерам сопостави-
мые с современными Nettapus coromandelianus и
среднемиоценовыми M. soporata. Морфологиче-
ское сходство Mioquerquedula с Nettapus (Зелен-
ков, Курочкин, 2012) позволяет предполагать на-
личие, по меньшей мере, близких пропорций эле-
ментов конечностей у этих двух родов; на этом
основании здесь произведено разделение матери-
алов двух близких по размерам видов из Тагая:
M. palaeotagaica и Tagayanetta palaeobaikalensis
gen. et sp. nov. Оба вида имеют сходные по абсо-
лютным размерам коракоиды (что лучше всего
выражается в длине суставной части: facies articu-
laris humeralis + cotyla scapularis), однако относи-
мый к M. palaeotagaica тарсометатарсус (экз.
ПИН, № 2614/339) несколько короче и имеет за-
метно меньший размер суставных поверхностей.
Мелкий тарсометатарсус относительно костей
плечевого пояса и передней конечности также ха-
рактерен для современного рода Nettapus.

Практически полный тарсометатарсус без
trochlea metatarsi IV (экз. ПИН, № 2614/339) по
абсолютным размерам, как и голотип, соответ-
ствует современному Nettapus coromandelianus.
Морфологией и пропорциями тарсометатарсус
схож с таковым Nettapus и отличается от Anas s.l.
общей укороченностью, а также субпрямоуголь-
ными очертаниями cotyla medialis, который у
Anas s.l. трапециевидный за счет срезанного ме-
диоплантарного угла. От Nettapus ископаемый
тарсометатарсус отличается заостренной eminen-
tia intercotylaris и тем, что sulcus f lexorius отчетли-
во расширяется проксимолатерально, переходя
отчасти на латеральную поверхность кости и фор-
мируя неглубокую fossa parahypotarsalis lateralis
(также видно и с латеральной стороны). У Netta-
pus, Anas s.l. и других утиных fossa parahypotarsalis
lateralis отсутствует или выражена неявно.

Правая лопатка (экз. ПИН, № 2614/454) по
размерам сопоставима с современным Nettapus
coromandelianus и лишь незначительно мельче
экз. ПИН, № 4869/80 из Шарги, относимого к
M. soporata, с которым она сходна укороченным
акромионом. Сохранность данного экземпляра
позволяет судить о довольно сильно выраженной
изогнутости кости.

Фрагментарный карпометакарпус (экз. ПИН,
№ 2614/458) отнесен к этому виду на основании
относительных размеров (соответствует N. coro-
mandelianus) и общего структурного сходства с
Nettapus. Достаточно высокий и с узким основа-
нием processus extensorius отличает этот экзем-
пляр от карпометакарпусов, предварительно от-

носимых к M. soporata. Экз. ПИН, № 2614/390
сходен с предыдущим экземпляром глубокой de-
pressio muscularis interna и размерами. Дисталь-
ный фрагмент карпометакарпуса (экз. ПИН,
№ 2614/338) сходен морфологически с карпоме-
такарпусом M. soporata и по размерам соответ-
ствует экз. ПИН, № 2614/458. Дистальный фраг-
мент тибиотарсуса (экз. ПИН, № 2614/386) по
размерам точно соответствует тарсометатарсусу,
относимому к этому виду (несколько мельче, чем
T. palaeobaikalensis); характеризуется очень слабо
загнутым медиально дистальным эпифизом, не-
высоким при виде с дистальной стороны (эпифиз
высокий и сильно загнут медиально у Nettapus);
по общей морфологии сходен с тибиотарсусами
Aythyini. Степень загнутости дистального эпифи-
за более значительна у M. soporata из Сансана (Зе-
ленков, 2023), однако дистальный профиль обоих
образцов одинаков.

М а т е р и а л. Кроме голотипа, из типового
местонахождения: экз. ПИН, №№ 2614/447,
фрагментарный правый коракоид; 2614/199, не-
полная левая лопатка; 2614/454, неполная правая
лопатка – все из горизонта “Е”; 2614/458, прокси-
мальный фрагмент левого карпометакарпуса,
предположительно горизонт “А”; 2614/390, прок-
симальный фрагмент правого карпометакарпуса,
горизонт “Е”; 2614/388, дистальный фрагмент ле-
вого карпометакарпуса, горизонт “С”; 2614/397,
дистальный фрагмент правого карпометакарпу-
са; 2614/386, дистальный фрагмент левого тибио-
тарсуса – оба из горизонта “Е”; 2614/339, правый
тарсометатарсус, горизонт “С”.

Род Tagayanetta Zelenkov, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а – от Тагайской бухты на
о-ве Ольхон (оз. Байкал) и Netta, современный
род утиных.

Т и п о в о й  в и д – Tagayanetta palaeobaikalen-
sis sp. nov.

Д и а г н о з. Коракоид имеет грацильные очер-
тания, processus acrocoracoideus ориентирован в
значительной степени краниально и очень слабо
отклоняется медиально; facies articularis humeralis
с округлым вентральным краем и незаостренным
краниальным углом; facies articularis clavicularis с
хорошо выраженной вырезкой в каудальном
крае, не нависает над краниальной частью sulcus
m. supracoracoidei; при виде с медиальной сторо-
ны вентральный край стержня вентрально вы-
пуклый на уровне processus procoracoideus и заги-
бается дорсально в краниальной части.

В тарсометатарсусе стержень сужен в цен-
тральной части; латеральный дорсальный гре-
бень практически не выражен; cotyla lateralis сла-
бо выдвинут дорсально; crista medialis hypotarsi не
утолщен; дорсальная часть cotyla lateralis не пере-
ходит отчетливо на дорсальную поверхность ко-
сти; проксимальный эпифиз широкий при виде с
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проксимальной стороны; cotyla medialis расши-
рен и с умеренно срезанным медиоплантарным
углом; проксимальный край гипотарсуса при ви-
де с медиальной стороны имеет наклонную ори-
ентацию; латеральный край стержня не расширя-
ется равномерно дистально, формирует несильное
расширение проксимальнее trochlea metatarsi II.

В и д о в о й   с о с т а в. Типовой вид.
С р а в н е н и е. Коракоид пропорциями

стержня, формой facies articularis humeralis и facies
articularis clavicularis, а также ориентацией proces-
sus acrocoracoideus сходен с таковым Anas s.s., но
отличается несколько меньшей длиной processus
acrocoracoideus. От коракоида Mioquerquedula от-
личается более грацильным стержнем (при сход-
ных размерах гленоидной суставной части – facies
articularis humeralis + cotyla scapularis – у M. palae-
otagaica sp. nov. и T. palaeobaikalensis gen. et sp.
nov.), дорсовентрально более выпуклой facies ar-
ticularis humeralis с более округлым вентральным
краем и менее острым краниальным углом
(у Mioquerquedula краниальный угол facies заост-
рен), более удлиненным (в особенности по срав-
нению с M. palaeotagaica sp. nov.) и краниально
ориентированным processus acrocoracoideus с бо-
лее вытянутым impressio lig. acrocoracoidei. Вер-
шина акрокоракоида при виде с краниальной
стороны ориентирована более вентрально, чем
медиально (у Mioquerquedula, в особенности у
M. palaeotagaica вершина отростка ориентирова-
на более медиально). Facies articularis clavicularis
при виде с медиальной стороны крупнее (кранио-
каудально выше), чем у Mioquerquedula, имеет
явную вырезку в каудальном крае (как у Anas s.l.)
и не нависает над краниальной частью sulcus m.
supracoracoidei (умеренно нависает у M. palaeo-
tagaica); crista acrocoracoidea тоньше, чем у Mio-
querquedula. Вентральный край стержня выпук-
лый на уровне processus procoracoideus при виде с
медиальной стороны (как у Anatini), в то время
как он ровный у Mioquerquedula.

Тарсометатарсус относительно короче, чем у
современных Anas s.s. (с учетом размера сустав-
ных частей), и имеет суженный в центре стер-
жень, в чем схож с Mergini (и, в частности, с
Bucephala albeola). За пределами Mergini сходное
сужение стержня характерно только для рода Lo-
phonetta (см. ниже). В то же время, от Mergini
(и других нырковых уток: Oxyurinae и Aythyini)
отличается отсутствием гипертрофированного
дорсального латерального гребня в проксималь-
ной части тарсометатарсуса и слабо выдвинутым
дорсально cotyla lateralis (по этим признакам схож
с Anatini и Anas s.s., в частности). От Mergini и
Oxyurinae также отличается отсутствием утол-
щенного и в целом увеличенного crista medialis
hypotarsi (в этом схож с Aythyini) и тем, что дор-
сальная часть cotyla lateralis не переходит отчетли-
во на дорсальную поверхность кости (благодаря
этому cotyla lateralis выглядит у Mergini и Oxyuri-

nae срезанным при виде с дорсальной стороны и
несколько смещенным дистально относительно
cotyla medialis – эта же особенность характеризует
ископаемый род Manuherikia, но не M. minuta).
От Manuherikia (в т.ч. M. minuta) также отличает-
ся заметно более расширяющимся относительно
стержня проксимальным эпифизом – в первую
очередь, за счет срезанности медиального края
стержня. Расширенный стержень в целом харак-
теризует кладу Oxyurinae, к которой относится
Manuherikia (Worthy et al., 2022). Кроме того, тар-
сометатарсус M. minuta при виде с плантарной
стороны характеризуется медиально смещенным
латеральным межмускульным гребнем, в то вре-
мя как у Tagayanetta он протягивается вдоль лате-
рального края плантарной поверхности кости.
Смещение плантарной линии у M. minuta начи-
нается уже в проксимальной части стержня и по-
этому слабо зависит от ракурса. Положение ме-
жмускульной линии, как у Tagayanetta, характе-
ризует, в частности, современных Anatini. При
этом Tagayanetta отличается от Anatini суженным
стержнем, широким проксимальным эпифизом
при виде с проксимальной стороны, а также рас-
ширенным cotyla medialis с умеренно срезанным
медиоплантарным углом (у Anatini cotyla medialis
уже, а его медиоплантарный гребень заметно
сильнее срезан). Tagayanetta отличается от всех
изученных Anatidae выраженной наклонной ори-
ентацией проксимального края гипотарсуса при
виде с медиальной стороны (у остальных предста-
вителей семейства этот край ориентирован суб-
перпендикулярно длинной оси кости).

Латеральный край стержня постепенно рас-
ширяется при переходе на trochlea metatarsi IV у
подавляющего большинства утиных, в то время
как у Tagayanetta он формирует небольшое рас-
ширение проксимальнее trochlea metatarsi II, а за-
тем несколько сужается. Отчасти сходная морфо-
логия характеризует Nettapus; у Mergini и Netta
расширение стержня расположено дистальнее, на
уровне trochlea metatarsi II. У Lophonetta самая уз-
кая часть стержня приходится на его дистальную
треть, в то время как у Tagayanetta – на середину –
проксимальную треть. Дистально у Lophonetta
латеральный край стержня постепенно отгибает-
ся латерально, как у остальных Anatini. Суставная
поверхность trochlea metatarsi IV у Lophonetta с
менее выраженной вырезкой, чем у Tagayanetta.

З а м е ч а н и я. Строение тарсометатарсуса
нового рода сочетает характерную для нырковых
уток Mergini зауженность центральной части
стержня с признаками речных уток (отсутствие
дорсально выдвинутого и простирающегося ди-
стально cotyla lateralis, гипертрофированного
дорсального латерального гребня и гипертрофи-
рованного crista medialis hypotarsi). Преобладание
последних однозначно указывает на отсутствие
выраженных адаптаций к нырянию у Tagayanetta.
Отсутствие гипертрофированного crista medialis
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hypotarsi, наряду с наличием умеренно развитого
дорсального латерального гребня, характеризует
современный род Netta, однако даже у слабо спе-
циализированных к нырянию Netta дорсальный
край cotyla dorsalis все же протягивается дисталь-
но по дорсальной поверхности кости. Такое стро-
ение суставной поверхности способствует сохра-
нению сочленения между тибиотарсусом и тарсо-
метатарсусом в наиболее согнутом состоянии
последнего (тарсометатарсус протрагирован, или
“переразогнут”), что характеризует специализи-
рованный плавающий (или ныряющий) тип ин-
тертарсального сустава утиных (Zelenkov, 2020).
Таким образом, Tagayanetta выглядит даже менее
специализированным к нырянию по сравнению с
Netta – в связи с этим характерная для нового ро-
да узость стержня (как у Mergini) пока не находит
объяснения. Экоморфологический анализ связы-
вает наиболее грацильный тарсометатарсус с на-
земной локомоцией у Anatidae, а наиболее ро-
бустный – с нырятельными (De Mendoza, Gomez,
2022). Другие олигоцен–миоценовые утиные
(в том числе, Pinpanetta, Manuherikia) также име-
ют значительно более расширенный стержень
тарсометатарсуса (Worthy, 2009; Worthy et al.,
2022). В то же время, суженный стержень имеет
современный род Lophonetta, дивергенция кото-
рого и родственных таксонов датируется не ранее
самого конца миоцена (Mitchell et al., 2014; Sun
et al., 2017).

Строение коракоида позволяет сближать
Tagayanetta с Anatini, при этом частичное сход-
ство в строении тарсометатарсуса Tagayanetta с
нырковыми утками может свидетельствовать о
происхождении Anatini от, по меньшей мере, уме-
ренно ныряющих утиных. Из среднего миоцена
местонахождения Шарга, откуда описано три ис-
копаемых рода нырковых уток, тарсометатарсу-
сы, сходные с Tagayanetta по морфологии, неиз-
вестны. В то же время зауженный тарсометатар-
сус встречается и у неныряющих современных
Anatini (напр., Lophonetta).

Tagayanetta palaeobaikalensis Zelenkov, sp. nov.

Табл. X, фиг. 2, 3, 10, 14, 16, 18, 21

Н а з в а н и е  в и д а – от оз. Байкал и παλαιός
греч. – древний.

Г о л о т и п – ПИН, № 2614/337, неполный ле-
вый коракоид; Прибайкалье, местонахождение
Тагай; нижний–средний миоцен; горизонт “Е”.

О п и с а н и е. Мелкая утка, размером с совре-
менных Anas crecca. См. диагноз рода, который
также составляет диагноз вида.

Р а з м е р ы  в  м м. Коракоид: длина крани-
ального эпифиза от каудального края cotyla scapu-
laris – 10.1 (голотип); минимальная ширина
стержня – 3.6 (голотип), 3.5 (экз. ПИН,
№ 2614/338); высота facies articularis humeralis 3.7
(голотип). Карпометакарпус: дорсовентральная

высота trochlea carpalis – 3.8; дорсовентральная вы-
сота os metacarpale majus в центральной части – 3.0.
Тарсометатарсус: максимальная длина – 27.1;
ширина проксимального эпифиза – 6.0; мини-
мальная ширина стержня – 2.4; максимальная
дорсоплантарная высота стержня в центральной
части – 2.4; ширина дистального эпифиза – 5.6.

С р а в н е н и е. В роде один вид.
З а м е ч а н и я. К данному виду отнесены ма-

териалы по мелкой утке, по абсолютным и отно-
сительным размерам сопоставимые с некрупны-
ми экземплярами современных A. crecca. Кора-
коид (голотип) отличается от A. crecca, главным
образом, несколько укороченным processus acro-
coracoideus и скошенным медиокаудальным уг-
лом cotyla scapularis, при этом сходен строением
facies articularis clavicularis (имеет хорошо выра-
женную вырезку в центральной части). По абсо-
лютным размерам голотип также сходен с M. pa-
laeotagaica из этого же местонахождения, от кото-
рого он отличается рядом морфологических
деталей, отмеченных выше в диагнозе нового ро-
да. Тарсометатарсус также сходен с Anas crecca по
размерам сочленовных частей, что свидетель-
ствует о близких общих размерах птицы (у A. crec-
ca ширина проксимального эпифиза 5.6–6.3, как
у T. palaeobaikalensis), при этом он короче, чем у
Anas, но длиннее и имеет более крупный размер со-
членовных частей по сравнению с тарсометатарсу-
сом, относимым к M. palaeotagaica (см. выше).

Еще один фрагментарный коракоид (экз.
ПИН, № 2614/341) сходен с голотипом краниаль-
ной ориентацией акрокоракоидного отростка и
на этом основании отнесен к данному виду. Этот
экз. отличается от голотипа более узким дорсо-
вентрально facies articularis clavicularis, менее на-
висающим над sulcus m. supracoracoidei, в дор-
сальной части которого присутствует небольшое
углубление, отсутствующее у голотипа. Отмечен-
ные отличия трактуются как индивидуальные ва-
риации. Другой фрагментарный коракоид (экз.
ПИН, № 2614/459) отнесен к этому таксону на ос-
новании сходной формы cotyla scapularis (медио-
каудальный угол отчетливо скошен, как у голоти-
па; у M. palaeotagaica он более округлый) и proces-
sus procoracoideus (невыпуклый каудальный край;
выпуклый у M. palaeotagaica).

Предварительно к этому виду также отнесен
неполный левый коракоид из типового местона-
хождения (экз. ПИН, № 2614/338) с сохранив-
шейся грудинной частью. Для этого экз. характе-
рен очень широкий processus procoracoideus с
сильновыпуклым медиокаудальным краем – эта
особенность отличает данный экз. от голотипа
M. palaeotagaica, у которого отросток заметно
меньше. Точное строение processus procoracoideus
у голотипа T. palaeobaikalensis неизвестно, но, по-
видимому, он все же не был таким широким, как
у экз. ПИН, № 2614/338. Различие в строении
прокоракоидного отростка можно отнести на
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счет индивидуальной изменчивости (сходное со-
стояние прокоракоидного отростка обнаружено в
качестве индивидуальной вариации у Histrionicus
histrionicus). Также экз. ПИН, № 2614/338 не-
сколько грацильнее, чем голотип M. palaeotagai-
ca, и имеет скошенный cotyla scapularis, как у го-
лотипа T. palaeobaikalensis. По пропорциям этот
коракоид сходен с таковым M. soporata (и, в част-
ности, с экз. ПИН, № 4869/189) и несколько уко-
рочен по сравнению с таковым современных
Anas. При этом от коракоида Mioquerquedula от-
личается наклонной ориентацией facies articularis
sternalis и большим медиальным расширением ex-
tremitas sternalis. Angulus medialis имеет заметно
меньшее основание по сравнению с Mioquerque-
dula. Impressio m. sternocoracoidei заметно мельче,
чем у Mioquerquedula.

Левая лопатка (экз. ПИН, № 2614/463) по раз-
мерам примерно соответствует экз. ПИН,
№ 2614/454, относимому к M. palaeotagaica, но
отличается более коротким facies articularis hu-
meralis, более выраженным tuberculum brachiale и
более длинным и краниально ориентированным
акромионом. Общая изогнутость стержня выра-
жена слабее, чем у экз. ПИН, № 2614/454. По
форме и ориентации акромиона этот экземпляр
сходен с Anatini и на этом основании здесь отне-
сен к данному виду.

Из Тагая известен проксимальный фрагмент
плечевой кости (экз. ПИН, № 2614/342), здесь
предварительно относимый к этому виду. По абсо-
лютным размерам, как и другие элементы, он соот-
ветствует самым мелким экземплярам современ-
ных A. crecca, от которых отличается незначительно
приподнятым, укороченным и субтреугольным
(со сглаженной дорсальной вершиной) tubercu-
lum dorsale, наличием выраженного каудального
гребня стержня, ориентированного на этот буго-
рок, и расположенной вентральнее него умерен-
но глубокой fossa tricipitalis dorsalis, а также едва
выраженной пневматизации fossa pneumotricipi-
talis. Этот комплекс признаков соответствует ба-
зальной позиции относительно Tadornini +
+ Aythyini + Anatini (у которых гребень и фосса не
выражены), что соответствует времени диверген-
ции указанных клад (конец среднего миоцена) и,
в целом, также соответствует эволюционному
уровню Mioquerquedula. Каудальный гребень и
фосса у экз. ПИН, № 2614/342 выглядят более вы-
раженными, а форма tuberculum dorsale – более
сглаженная (отчетливо менее треугольная за счет
выполаживания дорсального угла и некоторого
удлинения), чем у экз. из Шарги, относимого к
M. soporata.

Карпометакарпусы обладают слабой диагно-
стичностью у большинства утиных, поэтому от-
несение конкретных экземпляров к определен-
ным таксонам затруднено. К этому виду здесь от-
несен самый робустный из экземпляров (ПИН,
№ 2614/389), известных из Тагая. По размерам

проксимального эпифиза и толщине большой
метакарпалии этот экземпляр также сходен с наи-
более мелкими особями современных A. crecca,
как и в случае с другими элементами скелета
T. palaeobaikalensis, но отличается некоторой уко-
роченностью, что можно связать с отсутствием
дальних миграций и, как следствие, несколько
более короткой кистью у этого миоценового вида.
При этом этот экземпляр все же длиннее, чем
карпометакарпус из Сансана, относимый нами к
M. soporata. Экз. ПИН, № 2614/389 также суще-
ственно крупнее, чем у N. coromandelianus и, та-
ким образом, маловероятно, что он относится к
M. palaeotagaica, с учетом остеологического и
пропорционального сходства Mioquerquedula и
Nettapus. Дистальный фрагмент (экз. ПИН,
№ 2614/398) по толщине стержня соответствует
экз. ПИН, № 2614/389; от карпометакарпусов
M. soporata он отличается укороченным дисталь-
ным симфизом. Из Тагая известны несколько
еще более мелких карпометакарпусов, но отнесе-
ние их к T. palaeobaikalensis предполагало бы вы-
раженное укорочение кисти у этого таксона – это
представляется маловероятным, с учетом слабой
выраженности нырятельных адаптаций у этого
вида, судя по строению цевки (о связи нырятель-
ных и летательных адаптаций у водных птиц см.:
Зеленков, 2015).

Несколько более крупный размер карпомета-
карпуса T. palaeobaikalensis по сравнению с M. pa-
laeotagaica может коррелировать с удлиненным
impressio lig. acrocoracohumeralis у первого вида.
Акрокоракоидно-плечевая связка, крепящаяся к
вышеупомянутому отпечатку, служит критиче-
ским компонентом передачи сил с передней ко-
нечности на туловище (Baier et al., 2007) – таким
образом, увеличение указанного отпечатка (и, в
целом, processus acrocoracoideus) может отражать
увеличение передней конечности в целом. Так,
современные Malacorhynchus, по эволюционно-
му уровню строения коракоида близкие Nettapus,
имеют более длинный processus acrocoracoideus и,
соответственно, impressio lig. acrocoracohumeralis,
что коррелирует с общей удлиненностью перед-
ней конечности.

Из Тагая известен терминальный фрагмент
рострума надклювья (экз. ПИН, № 2614/393), по
размерам сопоставимый с современными A. crec-
ca. Для этого экземпляра характерна уплощенная
вентральная поверхность и слабо выпуклая дор-
сальная – это отличает данный рострум от совре-
менных Nettapus (которые имеют зауженный,
дорсально выпуклый и вентрально вогнутый ро-
струм) и позволяет сближать его с Anatini.

М а т е р и а л. Кроме голотипа, из типового
местонахождения: экз. ПИН, №№ 2614/393, вер-
шина рострума надклювья, горизонт “Е”;
2614/338, неполный левый коракоид, горизонт
“С”; 2614/341, неполный левый коракоид, пред-
положительно горизонт “Е”; 2614/459, неполный



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 5  2023

МЕЛКИЕ УТКИ (AVES: ANATIDAE) РАННЕГО–СРЕДНЕГО МИОЦЕНА ЕВРАЗИИ 89

правый коракоид, горизонт “А”; 2614/463, непол-
ная левая лопатка; 2614/342, проксимальный
фрагмент левой плечевой кости; № 2614/389, не-
полный правый карпометакарпус; 2614/398, ди-
стальный фрагмент правого карпометакарпуса –
все из горизонта “Е”; ПИН 2614/340, правый тар-
сометатарсус, предположительно, горизонт “С”.

Род Selenonetta Zelenkov, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а – от Selene, древнегрече-
ская богиня луны, и Netta, современный род
утиных.

Т и п о в о й  в и д – Selenonetta lacustrina sp. nov.
Д и а г н о з. В плечевой кости incisura capitis не

формирует вырезку в вентро-проксимальном
профиле кости (между caput humeri и вентраль-
ным краем tuberculum ventrale); расстояние от
дорсального края crus dorsale fossae до каудально-
го гребня стержня заметно меньше, чем дорсо-
вентральная ширина fossa pneumotricipitalis на
этом уровне; каудальный гребень стержня доста-
точно хорошо выражен и ориентирован между tu-
berculum dorsale и caput humeri, поперечное сече-
ние стержня субтреугольное; tuberculum dorsale
явственно удлиненный, его дистальный угол ост-
рый и “опущен” на уровень стержня; crista delto-
pectoralis короткий (его длина сопоставима с дор-
совентральной шириной проксимального эпи-
физа), его дорсальная поверхность умеренно
вогнутая; crus dorsale fossae ориентирован дорсо-
вентрально, tuberculum ventrale ориентирован ка-
удально; fossa pneumotricipitalis не пневматизиро-
вана; caput humeri умеренно нависает над дор-
сальной поверхностью стержня

В и д о в о й  с о с т а в. Типовой вид.
С р а в н е н и е. Плечевая кость Selenonetta ха-

рактеризуется уникальным для Anatidae сочета-
нием удлиненного tuberculum brachiale, отсут-
ствием вырезки incisura capitis в вентро-прокси-
мальном профиле кости, не пневматизированной
fossa pneumotricipitalis и узким расстоянием меж-
ду crus dorsale fossae и каудальным гребнем стерж-
ня (узкая дорсальная триципитальная впадина).
Отсутствие вырезки incisura capitis – по-видимо-
му, плезиоморфная черта для Anatidae, характер-
ная, в частности, для олигоценового рода Pinpa-
netta (Worthy, 2009). В то же время, у Pinpanetta
имеется длинный crista deltopectoralis и короткий
и высокий (выступающий каудально) tuberculum
dorsale (как у современных Dendrocygninae), в то
время как у Selenonetta crista deltopectoralis укоро-
чен, а tuberculum dorsale удлинен и имеет заострен-
ный и опущенный дистальный угол. Последняя
черта – продвинутый признак, характеризующий
Anatinae. По ширине дорсальной триципитальной
впадины и в целом по очертаниям проксимально-
го эпифиза Selenonetta ближе всего к Nettapus, от
которого отличается не пневматизированной fos-
sa pneumotricipitalis (пневматизирована у Netta-

pus) и вышеупомянутым отсутствием вырезки in-
cisura capitis. Каудальный гребень стержня у Net-
tapus выражен заметно слабее, чем у Selenonetta.
От ископаемого рода Helonetta, также сходного с
Nettapus (Emslie, 1992), отличается отсутствием
вырезки incisura capitis и удлиненным tuberculum
dorsale. Насколько можно судить из описания
(Emslie, 1992), Helonetta не отличается по строе-
нию fossa pneumotricipitalis от Nettapus.

Сочетание удлиненного tuberculum dorsale и
не пневматизированной fossa pneumotricipitalis
имеется у современных Mergini (кроме Mergus, у
которых эта фосса пневматизирована), от кото-
рых Selenonetta отличается узкой дорсальной три-
ципитальной впадиной, отсутствием вырезки in-
cisura capitis и каудальной ориентацией tubercu-
lum ventrale (у Mergini этот бугорок ориентирован
более дистально, в результате чего нависает над
fossa pneumotricipitalis). От ископаемого рода
Protomelanitta (предполагаемых базальных Mergi-
ni; Зеленков, 2011; Stidham, Zelenkov, 2017) также
отличается узкой дорсальной триципитальной
впадиной, отсутствием вырезки incisura capitis,
расширенной caput humeri и удлиненным tuber-
culum dorsale.

З а м е ч а н и я. Диагноз рода основан на прок-
симальном эпифизе плечевой кости –хорошо ди-
агностичном элементе скелета Anatidae и, в част-
ности, имеющем характерную морфологию у
Selenonetta. Описание других костей см. ниже при
описании типового вида.

Плечевая кость Selenonetta демонстрирует не
характерное для других современных и ископае-
мых утиных сочетание плезиоморфных и про-
грессивных черт, затрудняющее оценку филогене-
тического положения этого таксона. Сочетание
удлиненного tuberculum brachiale и замкнутой (не
пневматизированной) fossa pneumotricipitalis поз-
воляет сближать Selenonetta с Mergini и Aythya,
однако отсутствие вырезки incisura capitis указы-
вает на базальное положение этого ископаемого
рода по отношению не только к Mergini, но и ко
всем Anatinae. Отсутствие пневматизации fossa
pneumotricipitalis также может оказаться плезио-
морфным признаком, характеризующим, поми-
мо Mergini (по-видимому, базальных представи-
телей Anatinae; Sun et al., 2017), также Oxyurinae и
Malacorhynchus. При этом общее структурное
сходство с Nettapus может рассматриваться как
продвинутая черта, указывающая на принадлеж-
ность Selenonetta к наиболее базальной радиации
Anatinae. Плечевая кость Mioquerquedula minutis-
sima – типового вида рода Mioquerquedula – не-
известна (Зеленков, 2023), однако таковая не-
сколько более крупного вида M. soporata морфо-
логически заметно отличается наличием явной
вырезки incisura capitis (продвинутый признак от-
носительно Selenonetta) и коротким субтреуголь-
ным tuberculum dorsale (примитивный признак
относительно Selenonetta).
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Очень мелкие коракоиды из Тагая, которые
здесь отнесены к Selenonetta lacustrina, отличают-
ся от сходных по размеру M. minutissima общими
очертаниями. У M. minutissima, как у современ-
ных Anatini, каудальное (стернальное) расшире-
ние стержня развито умеренно, в то время как у
S. lacustrina оно отчетливое, что выражается в за-
метной вогнутости обоих краев (и особенно ме-
диального) центральной части коракоида. Очер-
тания стержня коракоида указывают на то, что по
морфологии стернального расширения коракоид
S. lacustrina был ближе к Malacorhynchus и ранне-
миоценовым “Mionetta” natator, чем к Anatini и
Mioquerquedula soporata. Это, в свою очередь,
указывает на отличный эволюционный уровень
коракоида Selenonetta и подтверждает отдельный
родовой статус наиболее мелкой утки из Тагая.
Строение карпометакарпуса также отличает Sele-
nonetta от Mioquerquedula.

Selenonetta lacustrina Zelenkov, sp. nov.

Mioquerquedula sp.: Зеленков, Мартынович, 2012, с. 14;
2013, с. 80; Горобец, 2013, с. 72; Зеленков, Курочкин, 2015,
с. 170.

Н а з в а н и е  в и д а от lacustris лат. – озерный.
Г о л о т и п – NMNHU-P No Av-52, прокси-

мальный фрагмент левой плечевой кости; При-
байкалье, местонахождение Тагай; нижний-сред-
ний миоцен; сборы Н.А. Логачева, 1957–1958 гг.

О п и с а н и е. См. диагноз рода, который так-
же составляет диагноз вида.

Р а з м е р ы  в  м м. Коракоид: минимальная
ширина стержня – 2.8 (n = 2); высота facies articu-
laris humeralis – 3.0, 3.1. Лопатка: минимальная
высота стержня 2.5; длина от вершины акромио-
на до вентрокаудального края facies articularis hu-
meralis – 6.6. Плечевая кость (голотип): ширина
проксимального эпифиза – 11.4; длина от прок-
симального края до окончания crista deltopectora-
lis ~14.3. Карпометакарпус: краниокаудальная
высота проксимального эпифиза – 7.3; дорсовен-
тральная высота проксимального эпифиза – 3.1,
3.2. Тибиотарсус: ширина дистального эпифиза –
4.5; высота через incisura intercondylaris – 2.9.

С р а в н е н и е. В роде Selenonetta один вид.
З а м е ч а н и я. К данному виду отнесены

остатки самой крошечной из мелких утиных Та-
гая – на границе размерной изменчивости семей-
ства Anatidae. По абсолютным размерам эта фор-
ма сопоставима с современными Nettapus auritus
или Spatula hottentota, но отчетливо мельче Anas
crecca и, по-видимому, незначительно мельче
M. minutissima. Ранее эта форма обозначалась как
Mioquerquedula sp. 2 (Зеленков, Мартынович,
2013; Зеленков, Курочкин, 2015), однако морфо-
логия плечевой кости и коракоидов самой мелкой
утки из Тагая указывает на ее отдельный родовой
статус (см. выше).

Помимо голотипа, из Тагая известна еще одна
очень мелкая проксимальная плечевая кость (экз.
ПИН, № 2614/198), здесь относимая к S. lacustri-
na. У экз. ПИН, № 2614/198 tuberculum dorsale со-
хранился не полностью, но при этом отчетливо
видна его общая удлиненность – прогрессивная
черта, характерная для голотипа, но отличающая
S. lacustrina от Mioquerquedula soporata (на приме-
ре экз. ПИН, № 4869/107 из Шарги) и экз. ПИН,
№ 2614/342, относимого к T. palaeobaikalensis.
Вентральный край бугорка у экз. ПИН,
№ 2614/198 ориентирован в значительной мере
вдоль длинной оси кости, в то время как у экз.
ПИН, № 4869/107 и экз. ПИН, № 2614/342 – при-
мерно под углом 45°. Современные Nettapus так-
же имеют несколько более укороченный tubercu-
lum. Дорсальная поверхность crista deltopectoralis
невогнутая (также прогрессивный признак), на
каудальной поверхности стержня присутствует
умеренно выраженный каудальный гребень. Сте-
пень выраженности этого гребня сопоставима с
таковой у экз. ПИН, № 4869/107 из Шарги, отно-
симого к Mioquerquedula, но несколько меньше,
чем у Tagayanetta. Сохранилось окончание crus
dorsale fossae; таким образом, видно, что площад-
ка между crus и каудальным гребнем была очень
узкая, как у голотипа, но в отличие от широкой
площадки (“dorsal tricipital fossa”) у Malacorhyn-
chus, Oxyurinae и Mergini. Ширина этой области
соответствует состоянию у Nettapus и Anatini, хо-
тя каудальный гребень стержня у последних не
выражен. Поперечное сечение стержня на уровне
дистальной части crista deltopectoralis субтре-
угольное. Внутренняя (дорсальная) стенка fossa
pneumotricipitalis цельная, не пневматизирована,
в ее глубокой части видно некрупное пневмати-
ческое отверстие. Эта область по морфологии бо-
лее всего соответствует таковой современных
Aythya, у которых выраженная пневматизация
fossa pneumotricipitalis отсутствует, но в цельной
дорсальной стенке впадины также могут присут-
ствовать отверстия. При сходной абсолютной
толщине стержня с N. auritus обращает на себя
внимание более длинный crista deltopectoralis, ди-
стальная часть которого ориентирована более
краниально, чем дорсально – в отличие от Netta-
pus, но как у Anatini.

К этому же таксону здесь отнесены два непол-
ных коракоида (экз. ПИН, №№ 2614/181, 193),
сходные по общим размерам с коракоидами
M. minutissima, но при этом отличающиеся мень-
шим facies articularis humeralis (при схожей длине
гленоидной суставной части и равных размерах
cotyla scapularis) и наличием вентрально очерчен-
ной ямки внутри sulcus m. supracoracoidei (у Mio-
querquedula поверхность sulcus плоская или слег-
ка вогнутая, но без очерченной ямки). Характер-
ной особенностью этих коракоидов, отличающей
их от M. minutissima, является зауженность сред-
ней части стержня, формирующаяся благодаря
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вогнутости его латерального и медиального кра-
ев. У Mioquerquedula края стержня в средней ча-
сти ориентированы более параллельно. Для этих
коракоидов также характерна выпуклая медиаль-
ная кромка стержня на уровне facies articularis hu-
meralis (между processus procoracoideus и proc.
acrocoracoideus), отсутствующая у Mioquerquedu-
la. Данные коракоиды очень сходны с коракоида-
ми наиболее мелкой утиной птицы Anatidae gen.
indet. из Сансана (Зеленков, 2023).

Левая лопатка (экз. ПИН, № 2614/180) по раз-
мерам соответствует N. auritus и здесь также отне-
сена к этому таксону. Этот экземпляр мельче, чем
другие фрагменты лопаток из Тагая; характеризу-
ется вытянутым акромионом, который, в отличие
от экз. ПИН, № 2614/463 (относимого к T. palaeo-
baikalensis), ориентирован заметно более крани-
ально, чем дорсально. Facies articularis humeralis
удлиненное, общая изогнутость кости выражена
слабо. Морфологически экз. ПИН, № 2614/180
близок современным Anatini.

К этому таксону отнесены два фрагментарных
карпометакарпуса из Тагая (экз. ПИН,
№№ 2614/385, проксимальный фрагмент правого
карпометакарпуса, и 2614/396, проксимальный
фрагмент левого карпометакарпуса), отличаю-
щихся от M. palaeotagaica мелким размером, бо-
лее низким processus extensorius; не выраженным
depressio muscularis externa, довольно крупной и
вогнутой fossa infratrochlearis (у Anatini эта ямка
обычно очень маленькая и имеет характер точеч-
ного углубления), проксимально выступающим
дорсальным полублоком trochlea carpalis, а также
отчетливо выраженной fovea carpalis cranialis. В
целом данные карпометакарпусы ближе к совре-
менным Mergini. От наиболее мелкого карпоме-
такарпуса из Сансана отличаются несколько
меньшим размером, наличием явной седловид-
ной выемки в дистокраниальном контуре os meta-
carpale alulare, более низким processus extensorius,
а также укороченной проксимальной частью
проксимального эпифиза (проксимальнее proces-
sus pisiformis).

Другие материалы представлены дистальным
эпифизом правого тибиотарсуса (экз. ПИН,
№ 2614/392) и фрагментарным стержнем левого
тарсометатарсуса не полностью взрослого инди-
вида (экз. ПИН, № 2614/365), по размерам соот-
ветствующим современным N. auritus. В тибио-
тарсусе condylus medialis ориентирован субпарал-
лельно condylus lateralis (как у Nettapus) и не
наклонен медиально, как это характерно для Ana-
tini. При виде с дистальной стороны тибиотарсус
краниокаудально низкий – несколько ниже, чем
у Anatini и заметно ниже, чем у Nettapus; incisura
intercondylaris узкая в своем основании, как у Net-
tapus. Тарсометатарсус имеет равномерную тол-
щину стержня, т.е., не сужен в центральной части.

М а т е р и а л. Кроме голотипа, из типового
местонахождения: экз. ПИН, №№ 2614/198,

проксимальный фрагмент правой плечевой кости –
горизонт “Е”; 2614/181, 193 два неполных коракои-
да; 2614/180, левая лопатка – все из горизонта
“А”; 2614/385, проксимальный фрагмент правого
карпометакарпуса – горизонт “Е”; 2614/396,
проксимальный фрагмент левого карпометакар-
пуса – горизонт “А”; 2614/392, дистальный эпи-
физ правого тибиотарсуса – горизонт “Е”;
2614/365, фрагментарный стержень левого тарсо-
метатарсуса – горизонт “С”.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  X
Коракоиды (фиг. 1–8), тибиотарсус (фиг. 9), рострум надклювья (фиг. 10), карпометакарпусы (фиг. 11–14), лопатки
(фиг. 15–17), плечевые кости (фиг. 18–20) и тарсометатарсусы (фиг. 21–23) ранне–среднемиоценовых и современных
Anatidae c дорсальной (фиг. 1, 2, 3а–8а, 10б, 21а, 22а, 23б), вентральной (фиг. 3б–8б, 10в, 11–14, 21б, 22б), дистальной
(фиг. 9а), краниальной (фиг. 9б, 20б), латеральной (фиг. 10а, 15–17, 21в–23в), каудальной (фиг. 18 19, 20а) и медиаль-
ной (фиг. 21г) сторон.
Фиг. 1, 19. Mioquerquedula soporata (Kurochkin, 1976): 1 – экз. MNHN, № SA 10283; Франция, местонахождение Сан-
сан; средний миоцен; 19 – экз. ПИН, № 4869/107; Монголия, местонахождение Шарга; средний миоцен.
Фиг. 2, 3, 10, 14, 16, 18, 21. Tagayanetta palaeobaikalensis gen. et sp. nov.: 2 – экз. ПИН, № 2614/338; 3 – голотип ПИН,
№ 2614/337 (отражен); 10 – экз. ПИН, № 2614/393; 14 – экз. ПИН, № 2614/389; 16 – экз. ПИН, № 2614/463; 18 – экз.
ПИН, № 2614/342; 21 – экз. ПИН, № 2614/340; Прибайкалье, местонахождение Тагай; верхи нижнего миоцена.
Фиг. 4, 9, 13, 15, 22. Mioquerquedula palaeotagaica sp. nov.: 4 – голотип ПИН, № 2614/177; 9 – экз. ПИН, № 2614/386;
13 – экз. ПИН, № 2614/458; 15 – экз. ПИН, № 2614/454 (отражен); 22 – экз. ПИН, № 2614/339; Прибайкалье, место-
нахождение Тагай; верхи нижнего миоцена.
Фиг. 5. Mioquerquedula integra (Miller, 1944) comb. nov., экз. UCMP, № 37370; США, Южная Дакота, местонахождение
Флинт Хилл; нижний миоцен.
Фиг. 6, 12, 17, 20, 23. Selenonetta lacustrina gen. et sp. nov.: 6 – экз. ПИН, № 2614/181; 12 – экз. ПИН, № 2614/385; 17 –
экз. ПИН, № 2614/180; 20 – голотип NMNHU-P No Av-52; 23 – экз. ПИН, № 2614/365 (отражен); Прибайкалье, ме-
стонахождение Тагай; верхи нижнего миоцена.
Фиг. 7. Mioquerquedula minutissima Zelenkov et Kurochkin, 2012, голотип ПИН, № 4869/193; Монголия, местонахожде-
ние Шарга; средний миоцен.
Фиг. 8. Anatidae gen. indet. (?Selenonetta lacustrina gen. et sp. nov.), экз. MNHN, № SA 14006; Франция, местонахождение
Сансан; средний миоцен.
Фиг. 11. Nettapus coromandelianus Gmelin, 1789, экз. остеологической коллекции ПИН РАН, № 40-7-1, современный.
Обозначения: ca – crista acrocoracoidea; cdp – crista deltopectoralis; ch – caput humeri; cl – cotyla lateralis; clh – crista lat-
eralis hypotarsi; cm – cotyla medialis; cs – cotyla scapularis; csr – каудальный гребень стержня плечевой кости; dtf – дор-
сальная триципитальная фосса; eic – eminentia intercotylaris; fac – facies articularis clavicularis; fah – facies articularis hu-
meralis; fas – facies articularis sternalis; fic – fossa infracotylaris; fpl – fossa parahypotarsalis lateralis; fpt – fossa pneumotric-
ipitalis; iic1 – развитая вырезка incisura capitis в вентропроксимальном профиле плечевой кости; iic2 – не развитая
вырезка incisura capitis в вентропроксимальном профиле плечевой кости; mm – медиальный край стержня коракоида;
pa – processus acrocoracoideus; pp – processus procoracoideus; sms – sulcus m. supracoracoidei; td – tuberculum dorsale.
Длина масштабной линейки 10 мм. Фиг. 21д, 22г – вне масштаба.

Small Ducks (Aves: Anatidae) from the Early–Middle Miocene of Eurasia.
2. The Fauna of Tagay Locality (Baikal Area; Eastern Siberia)

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

Remains of small ducks are described from the boundary early–middle Miocene deposits of Tagay (Baikal
area), the only locality in Asia with a representative bird fauna of the Miocene climatic optimum. New taxa
Mioquerquedula palaeotagaica sp. nov. and Tagayanetta palaeobaikalensis gen. et sp. nov., corresponding in
size to modern Anas crecca, as well as an even smaller duck Selenonetta lacustrina gen. et sp. nov. are de-
scribed. A revision of the genus Mioquerquedula is undertaken; “Anas” integra Miller, 1944 from the Lower
Miocene of North America is here transferred to this genus. Tagayanetta gen. nov. is here considered as an
evolutionarily more advanced genus than Mioquerquedula, probably close to Anatini. Selenonetta gen. nov. is
considered as a taxon close to the divergence between Mergini and other Anatinae. A similar form (possibly
the same species) is present in the Sansan locality (France).
Keywords: fossil birds, Anseriformes, evolution, taxonomy, early Miocene, Northern Asia
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На основании изучения ископаемых остатков Bovidae рода Ovis из нижнеплейстоценовых отложе-
ний пещеры Таврида в Крыму выделен новый вид – O. gracilis sp. nov. Этот не очень крупный баран
имел гомонимно скрученные рога с короткими синусами и стройные метаподии. Остатки Ovis в Та-
вриде – одни из древнейших в Европе и первое свидетельство присутствия Ovis в раннем плейсто-
цене Крыма. Вид O. gracilis входил в состав фауны пещеры Таврида, возраст которой, по данным
биохронологии, оценивается в пределах 1.8–1.5 млн лет. Появление этого вида на юге Восточной
Европы могло быть связано с одной из ранних дисперсионных волн Ovis из Азии, вдоль Альпийско-
Гималайского пояса, во время глобального похолодания перед палеомагнитным эпизодом Олдувей.

Ключевые слова: Ovis gracilis sp. nov., Bovidae, ранний плейстоцен, Крым, пещера Таврида
DOI: 10.31857/S0031031X23050112, EDN: JHGEAH

ВВЕДЕНИЕ

Дикие бараны рода Ovis L., 1758 довольно ши-
роко распространены в современной фауне гор-
ных районов Евразии и Северной Америки, хотя
их ареалы и численность заметно сокращаются
(напр., Michel, Ghoddousi, 2020a, b; Reading et al.,
2020). В палеонтологической летописи они из-
вестны с плиоцена, но находки в плиоцене и ниж-
нем плейстоцене Евразии очень редки, и ранняя
история этого компонента плейстоценовой мега-
фауны Палеарктики остается плохо изученной.
Новые материалы из отложений этого возраста
вызывают особый интерес.

Самые древние Ovis описаны из верхнего
плиоцена местонахождения Удунга в Забайкалье
(Vislobokova et al., 1995; Калмыков, 2013). В Европе
единичные остатки раннеплейстоценовых Ovis –
Ovis sp. – известны из четырех местонахождений:
часть черепа с основанием рогового стержня из
Сенеза во Франции (Schaub, 1943), вторая фалан-
га из Сливницы (Spassov, Crégut-Bonnoure, 1999;
Spassov, 2005), отдельные зубы, две кости заплюс-
ны, третья фаланга из пещеры Козарника в Бол-
гарии и верхний моляр М2 из Аполлонии-1 в Гре-
ции (Fernandez, Crégut, 2007; Kostopoulos et al.,
2022). Кроме того, в состав фауны Куэва Виктория
в Испании, возможно, входил O. ammon antiqua

Pommerol, 1880, характерный для среднего плей-
стоцена Европы (Crégut-Bonnoure, 2007).

Недавно остатки Ovis (роговой стержень, верх-
ние и нижние челюсти и метаподии) были обна-
ружены среди материалов из раскопок 2020–
2022 гг. в пещере Таврида в 15 км к востоку от
Симферополя, Крым. Они найдены в основном
костеносном слое, возраст которого по фауне
млекопитающих 1.8–1.5 млн лет. Эта фауна сопо-
ставляется с поздним виллафранком Западной
Европы, зоной млекопитающих MNQ18 (Лопа-
тин и др., 2019).

Род Ovis хорошо отличается от других родов
Bovidae по морфологии рогов и синусов (поло-
стей) в роговом стержне, зубной системы и ко-
стей конечностей. Современные виды диких ба-
ранов различаются, в частности, общими разме-
рами, размерами рогов, типом их скручивания,
особенностями передней (фронтальной) поверх-
ности (по: Groves, Grubb, 2011). Диагностика ис-
копаемых видов Ovis включает в себя размеры, а
также особенности строения роговых стержней,
щечных зубов и метаподий. Ископаемые остатки
из пещеры Таврида относятся к одной из древ-
нейших европейских популяций рода Ovis, кото-
рая выделяется в новый вид.

Изучение материалов из Тавриды дает новую
информацию о ранней истории Ovis в Европе и

УДК 569.735.5:551.793(477.75)
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СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ
СЕМЕЙСТВО BOVIDAE GRAY, 1821

ПОДСЕМЕЙСТВО CAPRINAE GILL, 1872

Т р и б а Caprini Gray, 1821

Род Ovis L., 1758
Ovis gracilis Vislobokova, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а gracilis лат. – стройный.
Г о л о т и п – ПИН, № 5644/308, фрагмент ле-

вого рогового стержня (рис. 1); Россия, Крым, пе-
щера Таврида; нижний плейстоцен (поздний
виллафранк, MNQ 18).

О п и с а н и е (рис. 1–3). Размеры сравнитель-
но небольшие. Роговые стержни аркообразно
изогнутые дорсально, гомонимно скрученные в
дистальной половине, сильно сужающиеся к ди-
стальному концу. Они округленные в сечении, с
переднелатеральным и медиальным ребрами,
задним килем и уплощенной передней поверхно-
стью. Синусы короткие. Ряд премоляров длин-
ный. Коронки щечных зубов не очень высокие.
Метаподии длинные, стройные.

Голотип представляет собой среднюю часть
левого рогового стержня взрослого самца: внизу
он обломан на уровне уплощения передней по-
верхности (вероятно, на расстоянии около 10 см
от основания); его латеральная поверхность ме-
стами разрушена, а также повреждена погрызами.
Эта часть рогового стержня сильно аркообразно
изогнута дорсально, слегка гомонимно скручена
(примерно на 15°) и сужается к дистальному кон-
цу; дистальный конец заворачивается наружу.
Передняя (фронтальная) поверхность сужается
кверху, уплощена в нижней трети, с небольшим
гребнем у проксимального конца. Переднелате-
ральное и медиальное ребра сглаженные. Киль на
задней поверхности выше трех см от проксималь-
ного конца резкий. Поперечное сечение у прокси-
мального конца округленное, немного сужающее-

ся кзади, со слегка уплощенной передней сторо-
ной, а у дистального конца круглое, с заостренным
задним краем. Костная ткань рогового стержня
состоит из тонкого плотного внешнего слоя и по-
ристой внутренней части. На проксимальном
конце сохранились следы окончаний синусов
(рис. 1, з, и). Компьютерная томография показа-
ла, что они имеют вид ячеек (небольших камер),
разделенных распорками (рис. 1, и, н). На попе-
речных и продольных сечениях хорошо видна си-
стема крупных и мелких сосудистых каналов
(рис. 1, и–н). На продольном сечении видны по-
хожие на септы структуры (тонкие полосы), на-
правленные под углом к поверхности. Они наи-
более выражены во фронтальной части рогового
стержня.

Верхние премоляры экз. ПИН, № 5644/309
умеренно стерты (рис. 2, а–в). Коронки немного
отклонены назад, с хорошо развитыми парасти-
лем, метастилем и столбиком паракона. Мета-
стиль очень сильно выступает буккально. Стол-
бик паракона утолщается к основаниям коронок,
на P2 его передненаружный край округлен и на
поверхности окклюзии образует уступ по отно-
шению к более узкой передней части коронки.
Центральная долинка сужается кзади, на Р3 и Р4

она с очень маленькой задней шпорой. Дополни-
тельные маленькие узкие поперечные долинки
присутствуют у заднего края коронок. На P2 про-
токон и гипокон не полностью слиты на поверх-
ности окклюзии, а на лингвальной стороне они
разделены глубокой бороздкой. Лингвальная сто-
рона коронки P3 уплощена и лишь слегка вогнута
в средней части у основания. Коронка Р4 с почти
прямыми передним и задним краями и выпуклой
лингвальной стороной.

Верхнечелюстная кость экз. ПИН, № 5644/310
обломана спереди у альвеолы dP2 и позади М2

(рис. 2, г–е). Подглазничное отверстие, foramen
infraorbitale, расположено на уровне dP3/dP4.

Коронки молочных зубов dP3 и dP4 довольно
сильно стерты, на поверхности окклюзии dP3 от
передней долинки остались лишь ее концы. Ко-
ронка моляра М2 стерта частично. Коронки dP3 и
dP4 с широким парастилем (на dP4 он отбит с бук-
кальной стороны), выступающим буккально ме-
зостилем и более слабым метастилем. На dP3 пе-
редняя доля коронки уже и длиннее задней доли,
столбик паракона очень сильно утолщен, мощ-
ный, с округлым передненаружным краем. Стер-
тый цингулумообразный валик на dP3 протягива-
ется почти до передненаружного угла коронки.

Коронка М2 сравнительно невысокая, она
удлинена и заметно крупнее коронки М1. Задние
половины коронок моляров длиннее передних.
На буккальной стороне коронок столбик парако-
на развит сильнее столбика метакона, парастиль
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немного толще метастиля, а мезостиль наиболее
сильно выступает буккально. Лингвальные стен-
ки протокона и гипокона округленные, передние
лингвальные полулуния немного заострены лишь
на поверхности окклюзии.

Нижние моляры экз. ПИН, № 5644/311 сильно
стерты, с цементом; коронка M1 обломана при
жизни и стерта почти до основания (рис. 2, ж–и).
Коронки M2 и M3 с уплощенной лингвальной
стенкой, без метастилида и эктостилида, с широ-
кой капринной складкой.

Рельеф поверхности стирания моляров (т.e.
мезостирания) сравнительно высокий, лабиаль-
ные бугорки в основном острые или слабо округ-

ленные, углубления между бугорками достаточно
глубокие.

Пястная кость экз. ПИН, № 5644/312 удли-
ненная, стройная (рис. 3, а–г). На проксималь-
ной суставной поверхности фасетка для os trape-
zoideocapitatum с сильно выступающим вперед
передним краем и вырезкой у медиального края.
Отверстие между фасетками маленькое. Бугор на
передней поверхности кости для лучевого разги-
бателя запястья, m. extensor carpi radialis, сильно
развит. Передняя (дорсальная) поверхность ко-
сти круто выпуклая до нижнего питательного от-
верстия. Задний край проксимальной суставной
поверхности вогнутый. На задней (пальмарной)

Рис. 1. Ovis gracilis sp. nov.: а–г – голотип ПИН, № 5644/308, часть левого рогового стержня спереди (а), сзади (б), сна-
ружи (в), изнутри (г); д– реконструкция положения рогового стержня; е – реконструкция облика животного; ж–и –
томография голотипа: спереди (ж), сверху (з), снизу (и); поперечные сечения (к, л); продольные сечения (м, н);
цифры 1 и 2 показывают положение продольных сечений, а белый квадрат – положение увеличенного фрагмента c
окончаниями синусов; Крым, пещера Таврида; нижний плейстоцен.
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поверхности кости продольный желоб, sulcus lon-
gitudinalis palmaris, глубокий и длинный, нижняя
треть диафиза уплощенная, отверстие канала ca-
nalis metacarpi distalis маленькое, гребни сустав-
ных валиков не заходят на диафиз. Расширение
проксимальной и дистальной частей диафиза
пястной и плюсневых костей к эпифизам не рез-
кое, контур дистального эпифиза (при взгляде
спереди) напоминает прямоугольник.

Плюсневая кость экз. ПИН, № 5644/313 с об-
ломанным дистальным эпифизом (рис. 3, д–ж).
Переднезадний диаметр проксимального конца
заметно превосходит его поперечный диаметр
(индекс DAPprox/DTprox 116%), что характерно
для Ovis (см. Громова, 1953). Проксимальная су-
ставная поверхность с выступающим вперед, не-
много угловатым передним краем медиальной
фасетки для os cuneiforme intermediolaterale (os
tarsale II+III). Медиальная сторона суставной по-

Рис. 2. Ovis gracilis sp. nov.: а–в – экз. ПИН, № 5644/309, фрагмент правой верхнечелюстной кости с Р2–Р4; г–е – экз.
ПИН, № 5644/310, левая верхнечелюстная кость с dP2–M2; ж–и – экз. ПИН, № 5644/311, фрагмент левой ветви ниж-
нечелюстной кости с M1–M3; а, г, ж – с буккальной, б, д, з – с лингвальной, в, е, и – с окклюзиальной сторон; Крым,
пещера Таврида; нижний плейстоцен.
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верхности менее выпуклая, чем латеральная. Угол
заднего края задней медиальной фасетки для os
cuneiforme mediale (os tarsale I) сильно выступает
назад. Задняя латеральная фасетка для os navicu-
locuboideum короткая, треугольная, сильно на-
клонена наружу. Задний край проксимальной по-
верхности между этим фасетками V-образно во-
гнут. Питательное отверстие на суставной
поверхности между передними фасетками ма-
ленькое. Продольный желоб на передней поверх-

ности, sulcus longitudinalis dorsalis, углубляется
примерно с середины длины кости и расширяется
у дистального конца. Отверстие canalis metatarsi
proximalis на задней поверхности у проксималь-
ного конца маленькое (двойное). Продольный
желоб на задней поверхности, sulcus longitudinalis
plantaris, глубокий и длинный.

Р а з м е р ы  в мм, индексы в %. Голотип ПИН,
№ 5644/308, фрагмент рогового стержня: длина
(L), по прямой – сa. 120, по большой кривизне –

Рис. 3. Ovis gracilis sp. nov.: а–г – экз. ПИН, № 5644/312, левая пястная кость; д–ж – экз. ПИН, № 5644/313, правая
плюсневая кость; а, д – спереди, в, ж – сзади, б, е – сверху, г – снизу; Крым, пещера Таврида; нижний плейстоцен.
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сa. 140, наибольший периметр проксимального
конца – са. 170; переднезадний и поперечный
диаметры проксимального конца (DAP × DT) –
60 × 47, индекс сжатия (DT/DAP) – 78; передне-
задний и поперечный диаметры дистального кон-
ца – 41.5 × ca. 35.

Экз. ПИН, № 5644/309, фрагмент верхнече-
люстной кости с Р2–Р4, длина Р2–Р4 – 38.3 мм; зу-
бы (L × W): Р2 – 12.42 × 10.35; Р3 – 12.76 × 12.3;
P4 – 13.1 × 14.48.

Экз. ПИН, № 5644/310, верхнечелюстная
кость с dP2–M2, длина и ширина (L × W) зубов:
dP3 – 14.2 × 10.3; dP4 – 15.6 × 13.3; М1 –19.2 × 13.8;
М2 – 22.79 × 15.2; высота с буккальной стороны
23.14.

Экз. ПИН, № 5644/311, фрагмент нижнече-
люстной кости с M1–M3, длина M1–M3 – 57.15;
зубы (L × W): М2 – 15 × 11.2; М3 – 20.1 × 12.1.

Экз. ПИН, № 5644/312, пястная кость: L – 210,
DTprox × DAPprox – 31.6 × 22.2, DTdist × DAPdist –
32 × 22.1; DTdiaph × DAPdiaph – 18.2 × 16.3; ин-
декс DAPprox/DTprox – 70; индекс DTdist/L – 15.

Экз. ПИН, № 5644/313, плюсневая кость: DT-
prox × DAPprox – 28.59 × 32.8, DTdiaph × DAPdi-
aph – 17.9 × 21.1; индекс DAPprox/DTprox –116.

С р а в н е н и е. Форма рогового стержня, фор-
ма его поперечного сечения, особенности строе-
ния зубов и метаподий, а также морфометриче-
ские показатели определенно свидетельствуют о
принадлежности описываемых материалов к роду
Ovis. Архитектура костной ткани голотипа и си-
нусов (с распорками) в целом сходна с таковой у
современных Ovis (напр., Schaffer, Reed, 1972;
Vrba, Schaller, 2000; Farke, 2010; Drake et al., 2016).
Септовидные пластины похожи по своему поло-
жению на септы роговых стержней у современ-
ных Ovis, у которых они усиливают прочность
фронтальной области. Эта часть роговых стерж-
ней у Ovis испытывает наибольшее ударное дав-
ление во время боев. Cвоеобразное сочетание
примитивных и прогрессивных признаков отли-
чает O. gracilis от всех других видов.

По морфологии O. gracilis sp. nov. проявляет
наибольшее сходство с О. shantungensis Matsumo-
to, 1926 (=О. ammon shantungensis Matsumoto,
1926) из нижнего плейстоцена Китая. Но по раз-
мерам он немного меньше и отличается от этого
вида менее мощными роговыми стержнями, бо-
лее крутым изгибом переднего края и более силь-
ным сужением к дистальному концу, а также не-
которыми особенностями строения щечных зу-
бов и более стройными метаподиями. Вид
О. shantungensis описан из местонахождения Ван-
чиагна в пров. Шаньдун (Matsumoto, 1926) и ме-
стонахождений бассейна Нихэвань в пров. Хэбей
(Teilhard de Chardin, Piveteau, 1930; Tong et al.,
2021, 2022). На черепе из Санкан-хо (Cяшагоу)

бассейна Нихэвань видно, что синусы у этого ви-
да достигали уровня середины аркообразного из-
гиба (Teilhard de Chardin, Piveteau, 1930, табл. XIV,
фиг. 1), а возможно, поднимались и выше. Длина
ряда премоляров Р2–Р4 у O. gracilis sp. nov. попа-
дает в предел изменчивости у O. shantungensis
(29–39 мм, m = 32.67 мм, n = 3) (Teilhard de Char-
din, Piveteau, 1930), и их строение, а также строе-
ние молочных зубов, в целом сходно с таковым у
китайского вида. Но коронка Р2 у O. gracilis sp.
nov. немного длиннее и со слабее слитыми прото-
коном и гипоконом (примитивные признаки).
Передний цингулумообразный валик на dP3 у
O. gracilis sp. nov. немного длиннее, чем у O. shan-
tungensis (“bourrelet”: Teilhard de Chardin, Pive-
teau, 1930, рис. 26). Гипсодонтность у O. gracilis sp.
nov., очевидно, была меньше; индекс высоты ко-
ронки М2 (107%) ниже, чем у O. shantungensis
(187%: Teilhard de Chardin, Piveteau, 1930,
табл. XIII, фиг. 1). Пястная кость у O. gracilis sp.
nov. немного короче и стройнее, чем у O. shantun-
gensis (L – 221–233 мм, индекс DTdist/L – 18–
19%: Tong, 2022). По массивности пястной кости
O. gracilis sp. nov. ближе к современному муфлону
O. orientalis Gmelin, 1774 (15.8–16.9%: Громова,
1953).

От O. zdanskyi Bohlin, 1938 из провинции
Хэнань (Loc. 18, Ян-Шао-Цун; верхний плейсто-
цен: Wang et al., 2016) отличается меньшими раз-
мерами, менее утолщенными роговыми стержня-
ми, менее развитыми синусами и более прими-
тивным строением зубной системы. У O. zdanskyi
ряд верхних премоляров значительно сокращен
(см. Bohlin, 1938, табл. VIII, фиг. 4).

От O. ammon antiqua Pommerol, 1880 (=O. anti-
qua Pommerol, 1880) из среднего плейстоцена Ев-
ропы отличается сравнительно небольшими раз-
мерами, менее утолщенными роговыми стержня-
ми, их более сильным сужением к дистальному
концу, более короткой уплощенной фронтальной
частью, а также некоторыми примитивными осо-
бенностями зубной системы. Голотип O. antiqua,
мозговой отдел черепа с неполными роговыми
стержнями, и паратипы найдены в местонахож-
дении Пон-дю-Шато во Франции (Pommerol,
1880), неполные черепа с роговыми стержнями
описаны и из других местонахождений. У взрос-
лых особей из пещеры Араго около Тотавеля во
Франции поперечное сечение роговых стержней
в 10 см и в 20 см от основания с уплощенным пе-
редним краем, в 20 см от основания оно округ-
ленно-треугольное (см. Rivals, 2004, рис. 23, 24).
Индекс DT/DAP проксимального конца голоти-
па O. gracilis sp. nov. (78%) немного меньше, чем
роговых стержней на расстоянии 10 см от основа-
ния O. ammon antiqua из Араго (80–89%). Ряд
премоляров у O. ammon antiqua сокращен силь-
нее, чем у O. gracilis sp. nov. Коронка верхнего
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премоляра Р2 небольшая, короткая и более сим-
метричная (см. Pommerol, 1880, рис. 69).

З а м е ч а н и я. Род Ovis обычно относят к три-
бе Caprini подсемейства Caprinae. Э. Крегу-Бон-
нур выделила его в трибу Ovini этого подсемей-
ства (Crégut-Bonnoure, 2007). В настоящее время
часть исследователей включают Caprini с Ovis в
подсемейство Antilopinae (s.l.), учитывая данные
кладистики (напр., Gentry, 1992) и молекулярной
генетики (напр., Hassanin, Douzery, 1999; Bibi
et al., 2009; Wang et al., 2016).

М а т е р и а л. Кроме голотипа, фрагмент пра-
вой верхнечелюстной кости с Р2–Р4, экз. ПИН,
№ 5644/309; левая верхнечелюстная кость с dP2–
M2, экз. ПИН, № 5644/310; фрагмент левой ветви
нижнечелюстной кости с M1–M3, экз. ПИН,
№ 5644/311; левая пястная кость, экз. ПИН,
№ 5644/312; правая плюсневая кость без дисталь-
ного конца, экз. ПИН, № 5644/313; все из типо-
вого местонахождения.

О РАННЕЙ ИСТОРИИ РОДА ОVIS
Новые данные из Тавриды позволяют обсу-

дить некоторые аспекты эволюции Ovis и их все-
ления в Европу в раннем плейстоцене и первой
половине среднего плейстоцена, в интервале
примерно от 2.6 до 0.4 млн лет. История Ovis в
этом интервале протекала на фоне общего тренда
нарастающего похолодания климата планеты,
подъема горных сооружений Альпийско-Гима-
лайского пояса, периодических горных оледене-
ний, становления ледниковых и межледниковых
циклов и смен ландшафтно-климатических об-
становок. Эти горные животные одни из первых
среди представителей плейстоценовой мегафау-
ны Палеарктики начали приспосабливаться к
обитанию в умеренном и холодном климате.

Э в о л ю ц и я  и  ф и л о г е н и я. Основные
направления эволюции Ovis связаны с адаптаци-
ями к обитанию в горных открытых биотопах,
развитием грейзинга, а также совершенствовани-
ем формы рогов самцов, приспособленных для
боя фронтальной поверхностью. Размеры рогов и
их пневматизация (синусы) увеличивались. Уве-
личение рогов сопровождалось усилением их от-
гиба назад, развала и скручивания. Адаптации к
грейзингу проявлялись в усилении гипсодонтно-
сти, сокращении цингулумов, уменьшении отно-
сительной длины ряда премоляров, увеличении и
расширении моляров (особенно последних).
Адаптации к передвижению в горах сопровожда-
лись сокращением относительной длины и уве-
личением массивности метаподий.

Палеонтологические данные позволяют пред-
положить, что первые Ovis появились в Цен-
тральной Азии. Древнейшие Ovis известны из
позднеплиоценовой (ранневиллафранкской) фа-

уны Удунга (~3.5–3.0 млн л. н., MN16a) в Забай-
калье (Россия) (Vislobokova et al., 1995; Вислобо-
кова, 2008; русциний: Калмыков, 2013) и ранне-
плейстоценовых фаун Cяшагоу и Шаншенмиазуй
(2.2–1.7 млн л. н.) бассейна Нихэвань (Китай)
(Wang et al., 2016; Tong et al., 2022). Уже перед палео-
магнитным эпизодом Олдувей (1.95–1.77 млн л. н.)
ареал рода протягивался до южных районов Ев-
ропы (рис. 4).

Новые данные из Тавриды показывают, что в
раннем плейстоцене в Евразии существовали, по
меньшей мере, две рано разошедшиеся филоге-
нетические ветви рода Ovis, европейская с
O. gracilis sp. nov. и азиатская с O. shantungensis
(рис. 5). Виды O. shantungensis из Нихэваня и
O. gracilis sp. nov. из Тавриды имеют некоторые
общие черты (напр., сравнительно небольшие
размеры, длинный ряд премоляров, особенности
строения dP3 и P2, длинные метаподии), но харак-
теризуются разным сочетанием примитивных и
прогрессивных морфологических признаков.
Большая прогрессивность O. shantungensis по
сравнению с O. gracilis sp. nov. по ряду признаков
(длине синусов, степени гипсодонтности, мас-
сивности метаподий) свидетельствует о достаточ-
но ранней дивергенции этих ветвей, а также отра-
жает сравнительно высокую скорость эволюции
азиатской ветви. Родственные отношения этих
видов с другими раннеплейстоценовыми Ovis и
линиями современных видов этого рода пока не
ясны. По уровню эволюционного развития
O. shantungensis и O. gracilis sp. nov. примитивнее
ранних O. ammon.

Сведений о морфологии Ovis из других место-
нахождений раннего плейстоцена Европы очень
мало. Имеющиеся ископаемые остатки до вида
неопределимы, и предлагаемые для них Э. Крегу
видовые названия достаточно условны (см. Cré-
gut-Bonnoure, 2007). Она считала, что в Сенезе
(~2 млн л. н.) присутствует O. ammon ssp., а в
Сливнице (~2 млн л. н.), Аполлонии-1 (~1 млн л. н.)
и Куэва Виктории (0.99–0.78 млн л. н.) – O. am-
mon antiqua. Форма Ovis sp. из пещеры Козарни-
ка, по мнению Ф. Фернандеса и Крегу, имеет не-
которое сходство с муфлоном и могла быть про-
межуточной между O. shantungensis и О. ammon
antiqua (Fernandez, Crégut, 2007). По строению зу-
бов бараны биозоны B2-2 пещеры Козарника
(~1.3–1.2 млн л. н.) несомненно прогрессивнее,
чем O. gracilis sp. nov., так как степень гипсодонт-
ности у них выше, коронки премоляров короче, а
третья доля на М3 длиннее и шире (см. Fernandez,
Crégut, 2007, табл. III, фиг. 4). Следует подчерк-
нуть, что среди европейских раннеплейстоцено-
вых форм могли быть потомки разных эволюци-
онных линий, в т.ч. близкородственные видам
О. gracilis sp. nov. и О. ammon.
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Eвропейский аргали O. ammon antiqua
(=O. antiqua) отличается от раннеплейстоцено-
вых O. shantungensis и O. gracilis sp. nov. более
крупными общими размерами, более массивны-
ми роговыми стержнями и сильнее сокращенным
рядом премоляров. Oт O. shantungensis, кроме то-
го, он отличается более сильным загибом роговых
стержней назад и их более сильным отклонением
в стороны (Pommerol, 1880, 1882; Rivals, 2004).
O. ammon antiqua был широко распространен на
юге Европы от Пиренейского п-ова до Карпат и
Балкан в первой половине среднего плейстоцена,
в интервале 0.55–0.4 млн л. н. (MIS15–11) (e.g.,
Rivals, 2004; Rozzi et al., 2011). Но, возможно, он
впервые появился на этой территории раньше
(Crégut-Bonnoure, 2007).

В Крыму фрагментарные остатки аргалиоб-
разных и муфлонообразных баранов находили в
пещерных местонахождениях позднего плейсто-
цена (напр., Аджи-Коба) (Громова, 1935; Громов,
1948). В Закавказье крупные аргалиобразные ба-
раны встречались со второй половины среднего
плейстоцена (напр., пещера Кударо 1, слой 5с)
(напр., Верещагин, 1959; MIS10, ca. 0.360 млн л. н.:
Barychnikov, 2002), а муфлоны O. orientalis при-
сутствуют в позднем плейстоцене Северного Кав-

каза (Мезмайская и Монашеская пещеры) и Закав-
казья (Ахштырская пещера) (напр., Барышников,
2012). В Китае первое появление O. ammon отно-
сится к фазе гонванлин (~1.3 млн л. н.) позднего
нихэвания (Tong et al., 1995). Остатки Ovis cf.
O. ammon присутствуют в среднем плейстоцене
Чжоукоудяня 1 около Пекина (Young, 1932;
0.69 млн л. н.: Qiu, 2006).

Данные филогенетики говорят о раннем рас-
хождении линий, ведущих к современным видам,
но оценка эволюционного уровня современных
видов неоднозначна и в дальнейшем может быть
пересмотрена с учетом палеонтологических и
морфологических данных.

В современной фауне насчитывают от шести
до 18 видов диких баранов рода Ovis (см. Groves,
Grubb, 2011). Три вида или видовые группы – ар-
гали O. ammon L., 1758, муфлона O. orientalis
Gmelin, 1774 (=O. gmelini Blyth, 1841) и уриала
O. vignei Blyth, 1841 – относятся к центрально-за-
падноазиатской подгруппе (или кладе). Анализы,
основанные на цитохроме b, полном митохон-
дриальном геноме (mtDNA) и полном геноме,
показывают, что наиболее низкую позицию в
этой подгруппе занимает O. ammon (Hassanin
et al., 1998; Bunch et al., 2006; Lv et al., 2015; Chen

Рис. 4. Основные местонахождения и дисперсии Ovis в позднем плиоцене – среднем плейстоцене и распространение
современных видов в Евразии (c использованием данных: Rivals, 2004; Crégut-Bonnoure, 2007; Harris, Tsytsulina, 2008;
Wang et al., 2016; Michel, Ghoddousi, 2020a, b; Reading et al., 2020; Kostopoulos et al., 2022; Tong et al., 2022). Местонахож-
дения: 1 – Таврида, 2 – Сливница, 3 – Козарника, 4 – Аполлония-1, 5 – Сенез, 6 – Куэва Виктория, 7 – Нихэвань, 8 –
Ванчиагна, 9 – Чжоукоудянь, 10 – Удунга, 11 – Пон-дю-Шато, 12 – Камп-де-Пейре, 13 – Араго, 14 – Галерия Песада,
15 – Маглиани, 16 – Визоглиано, 17 – Странска Скала, 18 – Уппони 1, 19 – Тарко, 20 – Кударо 1.
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et al., 2021; Upadhyay et al., 2021). Кладистический
анализ на основе морфологических признаков и
цитохрома b предполагает более низкое положе-
ние O. ammon и O. vignei по сравнению с O. orien-
talis (Bibi et al., 2012). По данным кариосистемати-
ки, предковый кариотип у Ovis (n = 60), а карио-
типы видов следующие: O. ammon (2n = 56),
O. orientalis (n = 54), O. vignei (n = 58) (напр.,
Bunch et al., 2006). По индексу массивности рого-
вых стержней, а также индексу длины мозгового
отдела реконструируется моноклин, вершину ко-
торого занимает O. ammon (Groves, Grubb, 2011).

По молекулярным часам аргаливидные и му-
флонообразные формы дивергировали от пред-

кового ствола в раннем плейстоцене, но время,
вычисленное разными методами на основе раз-
ных данных, различается. По одной из версий по
цитохрому b время дивергенции аргаливидных
форм от предкового ствола – 1.53 млн л. н., а му-
флоновидных – 1.23 млн (Bunch et al., 2006). По
другой версии O. ammon и O. orientalis дивергиро-
вали около 1.72 млн л. н. (Rezaei et al., 2010). Ана-
лиз полных геномов показал, что дивергенция
линии O. ammon с другими линиями могла про-
изойти 2.312 млн л. н. (Upadhyay et al., 2021), а
анализ полных митогеномов понижает ее до
2.68–3 млн л. н. (Lv et al., 2015). Общий предок ли-
ний, ведущих к современным видам, мог суще-

Рис. 5. Хронологическое положение местонахождений и распространение представителей рода Ovis в раннем–сред-
нем плейстоцене Евразии (c использованием данных: Tong et al., 1995; Rivals, 2004; Barychnikov, 2002; Spassov, 2005,
2016; Fernandez, Crégut, 2007; Kostopoulos et al., 2022; Tong et al., 2022).
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ствовать 3.12 млн л. н. (Bunch et al., 2006) или
3.813 млн л. н. (Upadhyay et al., 2021).

П р о и с х о ж д е н и е. Вопрос о непосред-
ственных предках рода Ovis остается открытым.
Одна из последних гипотез предполагает, что
предком Ovis мог быть Protovis himalayensis Wang,
Li еt Takeuchi, 2016 из плиоцена местонахождения
Гуаньцзинтай (5.46–3.10 млн л. н.) в Западных
Гималаях Китая (Wang еt al., 2016).

Голотип P. himalayensis (часть крыши черепа с
роговыми стержнями, IVPP V18928) и единствен-
ный паратип (фрагмент рога) хранятся в Ин-те
палеонтологии позвоночных и палеоантрополо-
гии Академии наук Китая в Пекине (Wang et al.,
2016, рис. 2, 3). Роговые стержни у Ovis и Protovis
в целом похожи по форме, но у Protovis их строе-
ние примитивнее. Они менее утолщенные, с бо-
лее коротким синусом и лишь с легким гомоним-
ным скручиванием на концах. У голотипа в прок-
симальной части роговые стержни слабо
отклоняются назад, но сильно расходятся в сторо-
ны (угол дивергенции 84°) (Wang et al., 2016). По-
перечное сечение рогового стержня округленно-
треугольное, с равными поперечным и передне-
задним диаметрами (DT = DAP) в основании, то-
гда как у Ovis поперечный диаметр меньше перед-
незаднего и роговые стержни в средней части бо-
лее сжаты медиолатерально. Синусы у Protovis c
распорками, как у Ovis, но развиты лишь в вен-
тральной части проксимальной половины рого-
вого стержня (Wang et al., 2016, рис. 3A). У Ovis си-
нусы развиты сильнее и у некоторых современ-
ных видов простираются почти до вершины.
O. gracilis сходен с P. himalayensis по размерам, не
очень утолщенным роговым стержням и слабому
развитию синусов, но отличается более сильным
дорсальным изгибом рогового стержня, его более
резким сужением в дистальном направлении и
более сильным гомонимным скручиванием, а
также такими типичными для Ovis признаками,
как характерная уплощенность фронтальной по-
верхности и выраженность “бойцовского” ребра.
Не исключено, что эволюция Ovis и Protovis мог-
ла идти параллельно. Кладистические анализы
Protovis допускают оба сценария: 1) сестринское
родство в пределах клады Ovis или 2) его положе-
ние в основании клады Ovis (Wang et al., 2016,
рис. 5). Судя по тому, что у современных видов
Ovis представлены разные типы скручивания ро-
гов (гомонимное, гетеронимное или в одной
плоскости), предковая форма, вероятно, имела
аркообразно загнутые назад рога без гомонимно-
го или гетеронимного скручивания.

Некоторые исследователи предполагают, что
близким родственником Ovis мог быть род Sino-
capra Chen, 1991 (Mead, Taylor, 2005; Wang et al.,
2016; Kostopoulos, 2022). Sinocapra присутствует в
позднем плиоцене Юше в Китае (Chen, 1991; 3.6–

2.59 млн л. н.: Qiu et al., 2013) и в нижнем плиоце-
не Невады в Северной Америке (4.95–4.5 млн л. н.:
Mead, Taylor, 2005). Роговые стержни у Sinocapra
небольшие, сравнительно короткие, почти пря-
мые, очень слабо загнутые назад и без скручива-
ния, овальные в сечении. У Sinocapra из Китая
они сильно сжаты медиолатерально и больше по-
хожи на роговые стержни козлов (Capra), а не ба-
ранов (Ovis) (Chen, 1991).

И.И. Соколов (1959) считал, что общим пред-
ком Ovis и Capra мог быть род Tossunnoria Bohlin,
1937 из позднемиоценовой фауны Таосу бассейна
Цайдам на севере Тибетского плато.

Для подтверждения или опровержения этих
гипотез нужны новые ископаемые материалы и
исследования.

Р а с п р о с т р а н е н и е  и  э к о л о г и я. “Out
of Tibet” модель распространения некоторых ви-
дов крупных млекопитающих плейстоценовой
мегафауны хорошо подходит и для рода Ovis
(Wang et al., 2016). Тибетское нагорье и горные си-
стемы Центральной и Средней Азии, по-видимо-
му, были тем основным регионом Палеарктики, в
котором происходила адаптация предковых форм
и ранних Ovis к обитанию на все большей высоте,
понижению температур и увеличению сезонно-
сти климата, и откуда началось их расселение на
другие территории. Филогеография современных
Ovis на основе митохондриальных и ядерных дан-
ных отражает последовательное видообразование
на путях расселения (Rezaei et al., 2010).

Ранние Ovis распространялись на запад и в Ев-
ропу по горным цепям Альпийского-Гималай-
ского пояса. На путях их расселения могли возни-
кать вторичные центры видообразования (напр.,
на юго-западе Азии, Армянском или Иранском
нагорьях), откуда они проникали через Кавказ в
Крым или через Малую Азию на Балканы и далее
на запад. Последующее видообразование могло
происходить и в Европе в условиях изоляции, при
разрывах ареалов во время значительных измене-
ний окружающей среды.

В плейстоцене хорошо прослеживаются дис-
персионные волны крупных растительноядных
млекопитающих из Азии в Европу в стадии круп-
ных глобальных похолоданий и во время ледни-
ковых эпох. С каждой новой волной во время по-
холоданий туда приходили формы, адаптирован-
ные к все более прохладному климату, а затем
формы, приспособленные к обитанию в холод-
ном климате. Вселение Ovis в Европу из Азии, ве-
роятно, также могло происходить в раннем плей-
стоцене неоднократно, при наступлении подхо-
дящих ландшафтно-климатических условий. Как
показали исследования А.Е. Додонова (2002), та-
кие условия могли возникать при последователь-
ных фазах горных оледенений, вызванных подъ-
емом горных сооружений Центральной и Сред-
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ней Азии (Тибета, Памира и Тянь-Шаня) на
рубежах около 2.5, 2–1.8 и 0.8 млн л. н. При похо-
лоданиях климат становился суше и континен-
тальнее, с более выраженной сезонностью, широ-
ко распространялись открытые пространства.

Хронология местонахождений и данные по
другим Artiodactyla позволяют предположить, что
вселение ранних Ovis в Европу по горным систе-
мам из Азии могло быть связано с тремя основ-
ными дисперсионными волнами: 1) в первой по-
ловине раннего плейстоцена (~2 млн л. н.), перед
палеомагнитным эпизодом Олдувей, 2) в конце
раннего плейстоцена (~1.2 млн л. н.), на уровне
эпизода Кобб Маунтин, и 3) на рубеже раннего и
среднего плейстоцена (~0.8 млн л. н.), на уровне
инверсии Брюнес/Матуяма (напр., Вислобокова,
2022). С этими волнами в Европу приходили фор-
мы, вероятно, все более адаптированные к жизни
в открытых горных биотопах и во все более про-
хладном климате. Этот тренд обусловлен измене-
ниями палеообстановок в связи с продолжав-
шимся подъемом горных сооружений и глобаль-
ными похолоданиями. Адаптации к обитанию в
таких условиях способствовали тому, что ареалы
центральноазиатских форм значительно увели-
чивались при крупных глобальных похолодани-
ях, вызывавших перестройки и расширение соот-
ветствующих биомов. Из центральных районов
Палеарктики по пологим склонам горных цепей
и предгорьям, вероятно, через экотоны, такие
формы могли распространяться не только к севе-
ру, но и в восточные регионы Западной Палеарк-
тики. Приход европейских аргали в Европу мог
быть связан со второй или третьей дисперсион-
ными волнами, а адаптированных к менее про-
хладному климату, возможно, муфлонообразных
форм – с первой волной.

Раннеплейстоценовые бараны O. gracilis sp.
nov., судя по строению зубной системы, степени
гипсодонтности и характеру мезостирания, веро-
ятно, были смешанноядными, с сохранением не-
которых черт браузеров. Они были менее приспо-
соблены к грейзингу, чем O. ammon antiqua нача-
ла среднего плейстоцена и, по-видимому, были
более теплолюбивыми. По своим ландшафтно-
климатическим адаптациям O. gracilis sp. nov., ве-
роятно, был ближе к современным O. orientalis
(=O. gmelini), чем к O. ammon. Вид O. orientalis
обитает как в умеренном климате, так и в субтро-
пиках, в разных биотопах, от лесов до степей
(напр., Michel, Ghoddousi, 2020a). Бараны вида
O. gracilis sp. nov. могли предпочитать пологие
склоны с мозаичными ландшафтами, открытые
пространства с кустарниками или участками дре-
весной растительности (в т.ч. саванны). Европей-
ский аргали O. ammon antiqua по своим адаптаци-
ям, по-видимому, был близок к современному
O. ammon. Экоморфологический анализ и анализ
микроизноса зубов барана из пещеры Араго (уро-

вень D, 400 тыс. л. н., MIS 12) на востоке Пирене-
ев показали, что он предпочитал пологие склоны
и открытые пространства, был преимущественно
грейзером, значительную долю в его рационе со-
ставляли травы (Rivals, Deniaux, 2003; Rivals,
2004). В Европе O. ammon antiqua был более обы-
чен в холодные фазы, но, по-видимому, мог пере-
носить и некоторые глобальные климатические
флуктуации (Rivals et al., 2008; Rozzi et al., 2011).
Характер мезоизноса зубов у этого вида из Араго
в холодные и сухие климатические фазы (MIS 12
и 14) соответствовал грейзерам, а в теплые гумид-
ные (MIS 13) – смешанноядным (Rivals et al.,
2008).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, на основании изучения мате-
риалов из пещеры Таврида, в т.ч. с применением
томографии, установлено присутствие нового ви-
да Ovis gracilis в раннем плейстоцене Крыма (1.8–
1.5 млн л. н.). Вселение Ovis в Европу в раннем
плейстоцене – начале среднего плейстоцена, оче-
видно, шло по горным сооружениям Альпийско-
Гималайского пояса и связано с дисперсионны-
ми волнами из Азии. Первые Ovis могли прийти в
Крым из Юго-Западной Азии через Кавказ перед
палеомагнитным эпизодом Олдувей.
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Ovis gracilis sp. nov. (Artiodactyla, Bovidae) in the Lower Pleistocene
of the Taurida Cave in the Crimea and the History of the Genus Ovis

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

А new species Ovis gracilis sp. nov. is described based on the study of fossil remains of Bovidae from the Lower
Pleistocene of the Taurida Cave, the Crimea. This not very large sheep had the horn cores with homonymous
torsion and short sinuses, and slender metapodia. The remains of Ovis from Taurida are among the oldest in
Europe and the first evidence of the presence of Ovis in the Еarly Pleistocene of the Crimea. The species
O. gracilis was a part of the fauna of the Taurida Cave, dated within 1.8–1.5 Ma. The appearance of this spe-
cies in the south of Eastern Europe could be associated with one of the early waves of dispersal from Asia,
along the Alpine-Himalayan belt just prior to the Olduvai paleomagnetic episode.

Keywords: Ovis gracilis, Bovidae, Early Pleistocene, the Crimea, Taurida Cave
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С помощью электронного микроскопа впервые изучены микроорганизмы и биогенные ультрамик-
роструктуры в черных онколитах каланчевской свиты венда Байкало-Патомского нагорья Восточ-
ной Сибири и во вмещающих их породах. В результате исследования установлено, что в онколитах,
в отличие от вмещающих пород, широко распространены перекристаллизованные нитчатые ци-
анобактерии, фоссилизированные колонии трубчатых организмов, а также отдельные коккоидные
образования биогенного происхождения. На основе нового фактического материала анализируют-
ся особенности жизнедеятельности организмов и их участие в построении концентрической струк-
туры черных онколитов, отмечаются особенности взаимодействия биогенных и абиогенных факто-
ров в процессе формирования этих образований.

Ключевые слова: онколиты, электронный микроскоп, микрофоссилии, биогенные ультрамикро-
структуры, венд, эдиакарий, Восточная Сибирь
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ВВЕДЕНИЕ.

Не прикрепленные ко дну водоема концен-
трически-слоистые карбонатные стяжения полу-
чили название онколиты (Pia, 1927). История изу-
чения, попытки классификации, генезис и про-
блемы использования их в стратиграфии и
литологии изложены в многочисленных трудах
(Маслов, 1955; Журавлева, 1964; Wilson, 1975;
Greensmith, 1978, Hallam, 1981; Головёнок, 1989;
Колосов, Рожин, 2020 и др.). Большинство иссле-
дователей характеризует онколиты как сфериче-
ские, желваковые или сгустковые образования
карбонатного состава (известняки, доломиты),
часто имеющие концентрическое строение.
Предполагается, что они формировались в опре-
деленных гидродинамических условиях и при
участии микроорганизмов (Twenhofel, 1919; Pia,
1927; Odum, 1957; Давыдов, 1975; Колосов, 1977;
Selley, 1977 и др.). Их размеры оцениваются по-
разному, от долей миллиметра до 100 мм в диа-
метре. Микроорганизмы миллиметровой размер-
ности чаще относят к оолитам. На основе изуче-
ния морфологических особенностей было разра-
ботано несколько вариантов классификации
сфероморфных образований: одни исследователи
выделяют ооиды, оолиты, пизолиты и онколиты
(Selley, 1977); другие – онколиты и оолиты, пере-
ходные разновидности между которыми весьма

условны (Колосов, Рожин, 2020); третьи рассмат-
ривают оолиты и онколиты раздельно.

При стратиграфическом расчленении докем-
брийских пород, за неимением фауны, долгое
время исследователи опирались преимуществен-
но на биогенные постройки, формальные таксо-
ны строматолитов и микрофитолитов (т.е. онко-
литов и катаграфий). Строматолиты использова-
лись преимущественно в глобальном масштабе, с
их помощью выделяли эратемы и субэратемы, и
лишь в пределах рифейских строматолитовых
провинций удавалось осуществлять дифферен-
циацию на более дробные подразделения (Se-
mikhatov, Raaben, 2000). Применение онколитов в
качестве инструмента стратиграфической корре-
ляции оказалось еще более затруднительным. Ви-
зуальное сходство либо различие их строения да-
леко не всегда способны служить опорой при
установлении возраста пород.

В настоящее время с помощью растрового
электронного микроскопа (РЭМ) стало возмож-
ным выявление остатков фоссилизированных ор-
ганизмов в строматолитах и онколитах. Это новое
перспективное направление работ позволит рас-
ширить микропалеонтологические исследования
и повысит их значение для стратиграфии докем-
брия. При изучении строматолитов разного воз-
раста были выявлены разнообразные остатки
фоссилизированных цианобактерий (Litvinova,

УДК 552.54+55,551-72
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2016), в т.ч. и в ченчинской свите Байкало-
Патомского нагорья Восточной Сибири (Литви-
нова, Сергеев, 2018), и установлена роль микро-
организмов в формировании их микроструктуры
(Литвинова, 2018). В онколитах каланчевской
свиты также обнаружены остатки микрофоссилий
и показана возможность решения вопросов воз-
никновения и формирования этих образований
(Колосов, Троегубова, 2016; Колосов, 2016). Кроме
того, онколиты могут быть востребованы при выде-
лении литолого-генетических типов пород (Коло-
сов, 2010). Это указывает на сложность объектов и
необходимость их детального изучения.

Целью настоящей статьи является изложение
и интерпретация нового фактического материа-
ла, полученного в результате исследования чер-
ных онколитов каланчевской свиты Байкало-
Патомского нагорья, с использованием возмож-
ностей сканирующего микроскопа. С помощью
методики, позволяющей наблюдать объекты в
объеме (Литвинова, 2015), впервые были опреде-
лены состав, морфологическое строение, распро-
странение остатков микроорганизмов и биоген-
ные ультрамикроструктуры в этих онколитах и во
вмещающих породах. Сопоставление этих дан-
ных позволило оценить участие цианобактерий в
формировании онколитов и их роль в построении
структуры этих образований.

ГЕОЛОГИЧЕСКОЕ СТРОЕНИЕ 
РАЙОНА ИССЛЕДОВАНИЯ

Уринское поперечное поднятие находится на
северо-восточной окраине Патомской складча-
той дуги (Чумаков и др., 2013) Восточной Сибири.
Наиболее полный разрез рифейских и вендских
отложений вскрывается близ устья р. Большой
Патом и протягивается к северу, пересекая р. Ле-
на между устьями рек Джерба (Жерба) и Малый
Патом (рис. 1, а–в). Здесь обнажаются верхнери-
фейская баллаганахская серия и вендские дальне-
тайгинская, жуинская и трехверстная серии
(Дольник, 2000; Чумаков и др., 2013).

Дальнетайгинская серия состоит из четырех
согласно залегающих снизу вверх свит: больше-
патомской, баракунской, уринской и каланчев-
ской. Большепатомская свита сложена в основ-
ном массивными и слоистыми тиллитами общей
мощностью 900‒1100 м (Чумаков и др., 2013). В

основании перекрывающей ее баракунской сви-
ты протягивается шестиметровый базальный го-
ризонт тонкослоистых карбонатов. Он рассмат-
ривается как завершающий толщу тиллитов цикл
(Чумаков и др., 2013) и называется “венчающий
доломит” или cap-dolomites. Основная часть ба-
ракунской свиты сложена пачками чередования
темных известняков и черных сланцев общей
мощностью 1100–1200 м. Уринская свита пред-
ставлена преимущественно алевролитами и ар-
гиллитами, с подчиненными прослоями доломи-
тов и известняков, общая мощность порядка
300‒350 м (Колосов, 1975). Дальнетайгинская се-
рия завершается каланчевской свитой, представ-
ленной толщами карбонатных, реже – глинисто-
карбонатных пород, отлагавшихся в литоральных
обстановках мелководного бассейна, ее мощ-
ность до 500 м. В ней установлены редкие релик-
ты строматолитовой текстуры (рис. 2, а), а также
многочисленные и весьма разнообразные онко-
литы преимущество донного происхождения
(Колосов, 1975, 2010), значительно реже – сфор-
мировавшиеся во взвешенном состоянии (Коло-
сов, Троегубова, 2016). Первые из них равномер-
но либо с перерывами перекатывались по дну, об-
растая, соответственно, одинаковыми либо
разными по толщине концентрическими слоями,
их формирование осуществлялось с участием ци-
анобактерий. Вторые прошли две стадии постро-
ения: возникновение ядра во взвешенном состоя-
нии, затем обрастание его цианобактериями. Яд-
ро представляет собой плотно упакованный за
счет перекатывания карбонатный материал, а
оболочка вокруг него носит комковатый характер
(Колосов, Троегубова, 2016).

Отложения дальнетайгинской серии согласно
перекрываются жуинской серией, включающей в
себя никольскую и ченчинскую свиты. Первая
сложена толщей чередования пестроцветных
тонкослоистых песчаников, алевролитов и мерге-
лей с редкими прослоями известняков, мощность
от 120 до 360 м (Чумаков и др., 2013). Вверх по раз-
резу она постепенно сменяется строматолитовы-
ми известняками ченчинской свиты, в которой
установлены реликты хроококковых и гормого-
ниевых строматолитообразующих сообществ ци-
анобактерий, а также проблематичные остатки
эвкариотных микроорганизмов пертататакского
типа (Литвинова, Сергеев, 2018; Litvinova, Sergeev,

Рис. 1. Стратиграфическое и географическое положение черных онколитов каланчевской свиты: а – сводный разрез
венда Уринского поднятия, б – схема расположения Уринской антиклинали, в – геологическая карта Уринской анти-
клинали. Обозначения: 1 – диамиктиты; 2 – конгломераты; 3 – песчаники; 4 – алевролиты и аргиллиты; 5 – извест-
няки; 6 – оолитовые известняки и доломиты; 7 – строматолитовые известняки и доломиты; 8 – доломиты; 9 – венча-
ющий доломит (cap dolomite); 10 – мергели; 11 – местонахождения черных онколитов каланчевской свиты; 12 – стра-
тиграфические несогласия; 13 – большепатомская свита; 14 – баракунская свита; 15 – каланчевская и уринская свиты;
16 – никольская свита; 17 – ченчинская свита; 18 – жербинская свита; 19 – тирбесская и тиновская свиты; 20 – нох-
туйская свита; 21 – мачинская свита; 22 – юрские отложения; 23 – четвертичные отложения; 24 – силлы, дайки и глав-
ные разломы (по: Чумаков, 1959; Sergeev et al., 2011; Чумаков и др., 2013). Примечание: темный квадрат со стрелкой –
район работ (б); обн. – обнажение (в).



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 5  2023

ИСКОПАЕМЫЕ ОРГАНИЗМЫ И ИХ РОЛЬ В ФОМИРОВАНИИ ЧЕРНЫХ ОНКОЛИТОВ 109

км
1.0

0.5

0

1

2

3

4

5

6

7

8

9

10

11

12

13

14

15

16

17

18

19

20

21

22

23

24

а

б

в

СвитаВозраст

Мачинская

Нохтуйская

Тиновская

Тирбесская

Жербинская

Ченчинская

Никольская

Каланчевская

Уринская

Баракунская

Б
ол

ьш
еп

ат
ом

ск
ая

Мариинская

Серия
К

ем
бр

ий
В

ен
д

Ри
ф

ей

Ж
уи

нс
ка

я
Тр

ех
ве

рс
тн

ая
Д

ал
ьн

ет
ай

ги
нс

ка
я

Б
ал

ла
га

-
на

хс
ка

я

64�
с.ш. Мирный

Якутск

р. 
Нюя

Чапаево

р.
 Ч

ар
а

р. Лена

р. 
О

ле
км

а

56�

108� 120�в.д.

Иркутск
Улан-Удэ

Чита

р. 
Витим

оз. Байкал
р. Н

иж
няя Тунгуска

0 500 км

5 км

р. Лена

Обн. 6

р. У
ра

Ур
ин

ск
ая

 ан
т.



110

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 5  2023

ЛИТВИНОВА

2019). Общая мощность ченчинской свиты на Урин-
ском поднятии оценивается от 400–600 м на р. Лена
(Стратиграфия…, 2005) до 800–1200 м в более юж-
ных районах (Melezhik et al., 2009).

Комплекс литологических и изотопно-геохро-
нологических данных указывает на ранневенд-
ский возраст дальнетайгинской и жуинской се-
рий Патомского комплекса (Чумаков и др., 2013),
подтверждаемый палеонтологическими находка-
ми по ассоциации уринской микробиоты (Воро-
бьева и др., 2008; Голубкова и др., 2010; Sergeev
et al., 2011; Moczydlowska, Nagovitsin, 2012).

Завершает разрез трехверстная серия, сложен-
ная преимущественно карбонатными отложени-
ями с редкими прослоями терригенных пород
(Дольник, 2000; Чумаков и др., 2013).

МАТЕРИАЛ 
И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Образцы черных онколитов и вмещающих их
пород отобраны автором в обнажениях каланчев-
ской свиты, протянувшейся вдоль левого берега
Лены, на расстоянии около 2.7 км от скалы Ка-

ланча. В темно-сером невыдержанном по прости-
ранию пласте карбонатных пород мощностью до
0.8 м неравномерно рассеяны черные онколиты
размером от 4–5 до 12 мм в диаметре (рис. 2, б, в).
В разрезе они имеют овальную либо круглую фор-
му (рис. 2, г); в некоторых из них, несмотря на гу-
стой черный цвет, достаточно хорошо просмат-
ривается концентрическое строение (рис. 2, г1).
Пробы представляют собой механически выде-
ленные фрагменты из разных частей онколитов и
вмещающих их пород, размером около 5 × 5 мм.
Выявление фоссилизированных организмов и
биогенных ультрамикроструктур, а также опреде-
ление их элементного химического состава прово-
дилось на РЭМ модели TesScanMV-2300, снабжен-
ным энергодисперсной приставкой (микроанали-
затором) Cambrige Instrumente INCA-200; диаметр
анализируемого участка – 1 мкм, чувствительность
составляет 0.001%. Напыление свежего скола проб
осуществлялось золотом, что позволило устанавли-
вать количество углерода. Заметное повышение
этого элемента на фоне вмещающей породы под-
тверждает биогенное происхождение исследуемого
объекта (Litvinova, 2020).

Рис. 2. Некоторые из биогенных текстур каланчевской свиты: а – строматолиты; б – пласт, включающий черные он-
колиты; в, г – черные онколиты соответственно в образце и в пришлифовке, г1 – круглый онколит с хорошо выражен-
ным концентрическим строением, фрагмент г.
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Все образцы и изготовленные из них палеон-
тологические шлифы и пробы хранятся в Геоло-
гическом ин-те РАН, колл. № 1005/16.

БИОГЕННЫЕ УЛЬТРАМИКРОСТРУКТУРЫ 
И МИКРООСТАТКИ ОРГАНИЗМОВ 

В ЧЕРНЫХ ОНКОЛИТАХ 
И ВО ВМЕЩАЮЩИХ ПОРОДАХ

И в онколитах, и во вмещающих породах уста-
новлены фоссилизированные микроорганизмы,
каждый из которых протестирован с помощью
микроанализатора, что позволило подтвердить их
биогенное происхождение. Сопоставление нахо-
док показало, что и в тех, и в других присутствуют
остатки бактериальных пленок и коккоидных ци-
анобактерий Myxococcoides sp., однако по коли-
честву, степени сохранности и расположению
они существенно различаются. Так, во вмещаю-
щей породе остатки бактериальных пленок раз-
мером от 20 до 40 мкм могут формировать микро-
слойки (рис. 3, а), либо скапливаться в группы из
нескольких тесно соприкасающихся образований
(рис. 3, б). Они имеют неопределенную облако-
видную конфигурацию, плотное сложение (их тол-
щина до 3 мкм); сморщенную, иногда бугристую
поверхность (рис. 3, а, б). В онколитах обрывки бак-
териальных пленок преимущественно меньшего
размера, более тонкие и гладкие (рис. 3, в). Относи-
тельно крупные среди них встречаются очень
редко (рис. 3, г, д) и могут сопровождаться еди-
ничным маленьким (1.5 мкм в диаметре) биоген-
ным образованием в форме правильного шарика
(рис. 3, д, д1). Коккоидные цианобактерии Myxo-
coccoides sp. (Sсhорf, 1968) установлены повсе-
местно. Во вмещающей породе они беспорядоч-
но рассеяны в местах распространения бактери-
альных пленок, имеют округлую форму, плавные
очертания и ровную поверхность (рис. 3, е). На их
оболочке возможно обнаружить единичное био-
генное образование (рис. 3, д1), по форме, глад-
кой поверхности и размеру идентичное выше-
описанному “шарику” в онколитах (рис. 3, е1).
Остатки деформированных оболочек коккоид-
ных цианобактерий онколитов скапливаются в
пределах небольшого участка пробы (рис. 3, ж).
Их поверхность сплющена, покрыта вмятинами
(рис. 3, ж1) или пустотами, с относительно ровны-
ми, запавшими внутрь краями (рис. 3, ж2); бактери-
альными пленками они не сопровождаются.

В онколитах выявлены и другие многочислен-
ные биогенные ультрамикроструктуры, а также
фоссилизированные остатки организмов:

1. Округлые однотипные образования разме-
ром около 20 мкм, хорошо выделяемые в породе,
благодаря оконтуривающему их полому про-
странству шириной около 1–2 мкм (рис. 4, а), и
сгруженности в пределах небольшого участка про-
бы (рис. 4, б). С помощью микроанализатора в них

фиксируется повышенное, по сравнению с вмеща-
ющей породой, количество углерода и присут-
ствие биофильных микроэлементов, обычных для
ископаемых микроорганизмов (Литвинова,
2019). В пределах участков скопления этих обра-
зований встречаются круглые пустоты размером
8–10 мкм (рис. 4, а).

2. Остатки мелких полых перекристаллизован-
ных трубчатых образований с круглым попереч-
ным сечением диаметром от 0.8 до 2.1 мкм, дли-
ной до 10 мкм. Формируют либо небольшие груп-
пы из двух–трех организмов (рис. 4, в), либо
вкрапленники неопределенной формы (рис. 4, г).
И те, и другие отделены от окружающего их кар-
бонатного материала полым пространством. При
увеличении фрагментов вкрапленника видно, что
он практически полностью сложен остатками
тесно соприкасающихся полых несегментиро-
ванных частично сплющенных трубчатых образо-
ваний (рис. 4, г1–г3). Все они слегка наклонены
примерно в одном направлении, и заметно рас-
ширяются в сторону открытого окончания.
Вкрапленники приурочены к центральной части
онколита, группы из двух–трех организмов – к
его периферии.

3. Остатки относительно крупных (2 × 30 мкм)
перекристаллизованных нитчатых микрофосси-
лий (рис. 4, д), количество которых возрастает к
периферической части онколита.

Во вмещающих породах какие-либо нитевид-
ные формы биогенных образований отсутствуют,
за исключением единственного обрывка бактери-
альной пленки, в пределах которого отчетливо
проступают пучки нитей (рис. 4, е, е1).

Практически все минеральные частицы в чер-
ных онколитах имеют окатанные, округлые очер-
тания (рис. 4, ж), формируя подчас плотные уль-
траонколиты (рис. 4, ж1). На поверхности неко-
торых из них могут возникать трубчатые формы
цианобактерий. Они либо погружены в спрессо-
ванную карбонатную массу ультраонколита
(рис. 4, ж2), либо располагаются на его поверхно-
сти, тесно соприкасаясь с ним боковой стенкой
(рис. 4, ж3). Перекристаллизованные остатки
нитчатых микрофоссилий (рис. 4, ж4) также фор-
мируют округлые структуры. В периферийной
части онколита вкрапленники с трубчатыми ци-
анобактериями не установлены, лишь небольшие
группы из двух–четырех экз. Остатки нитевид-
ных образований выравнивают поверхность,
вписываясь в общую тенденцию закругленности
форм, присущих окатанным минеральным обра-
зованиям (рис. 4, ж4), в целом чрезвычайно рас-
пространенным в изученных онколитах.

ОБСУЖДЕНИЕ МАТЕРИАЛА
Анализ остатков биогенных образований,

установленных в ходе работы, показывает, что и во
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Рис. 3. Сопоставление биогенных ультрамикроструктур в черных онколитах (онк) и во вмещающих породах (вп):
а–д – бактериальные пленки: а, б – вп; в–д – онк, возможно, колонии Eoentophysalis; д1 – “шарик” в пределах бак-
териальной пленки, фрагмент д; е, ж – коккоидные цианобактерии Myxococcoides sp. либо их оболочки: е1 – “шарик”
на поверхности цианобактерии (вп); ж – скопление коккоидных оболочек цианобактерий Myxococcoides (онк),
ж1, ж2 – деформированные коккоидные оболочки, фрагмент фиг. ж (онк).
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вмещающих породах, и в онколитах находились
микрофоссилии, однако их количество, состав и
распределение по площади существенно различа-
лись. Некоторые из организмов, характерных в це-
лом для отложений тиновской свиты, не выявлены
в онколитах; другие, напротив, приурочены ис-
ключительно к этим образованиям. Так, коккоид-
ные микрофоссилии Myxococcoides sp., известные
из отложений рифея и венда (Микрофоссилии …,
1989), характерны преимущественно для вмеща-
ющих пород. Широкое распространение Myxo-
coccoides sp. в породе свидетельствует об актив-
ном гидродинамическом режиме, существовав-
шем в вендском бассейне в каланчевское время
(Колосов, 1975).

Несколько иная картина наблюдается в онко-
литах, где эти же микрофоссилии сгружены
(рис. 3, ж) и деформированы значительно силь-
нее, чем во вмещающих породах (рис. 3, з, и), как
это видно при большем увеличении. Трудно
предположить в данном случае их прижизненное
скопление ввиду полного отсутствия, в местах
распространения коккоидных микрофоссилий,
обрывков бактериальных пленок. На это же ука-
зывают и соответствующие им по размерам и
форме карбонатно-органогенные образования
(рис. 4, а, б), которые могли сформироваться
только вокруг этих коккоидных микрофоссилий,
поскольку какие-либо другие подобные им
округлые организмы в исследованных пробах от-
сутствуют. Биогенная природа этих образований
подтверждается повышенным количеством угле-
рода. Большинство из них посмертно подхваты-
валось перекатывающимся минеральным стяже-
нием либо прилипало к нему, находясь во взвешен-
ном состоянии. В результате движения онколита,
эти микрофоссилии были не только смяты и по-
биты, но и повреждены до дыр, впоследствии в
результате усыхания их края плавно деформиро-
вались вовнутрь (рис. 3, и). Собираясь механиче-
ским путем, они покрывались слоем ила и запеча-
тывались в карбонатном цементе. Оконтуриваю-
щая полость вокруг этих образований возникла в
результате того, что процесс обезвоживания био-
генного материала происходил быстрее, чем вме-
щающего их карбонатного ила. Высыхая, часть
остатков коккоидных микрофоссилий деформи-
ровалась, уменьшалась в объеме, некоторые из
них вывалились, оставляя полые круглые отвер-
стия. Подобные пустоты не могли появиться в
результате выпадения акцессорных минералов,
поскольку они отсутствуют в исследованных по-
родах.

Вероятно, образование округлых органоген-
но-осадочных структур (рис. 4, а) происходило
поэтапно. 1. Посмертное облипание поверхности
покрытых слизью коккоидных микрофоссилий
илом, что могло происходить и во взвешенном
состоянии этих частиц, приводя к их утяжелению
и погружению. 2. Включение их в более крупные

онколиты. Как сжатые и поврежденные, так и за-
ключенные в минеральный чехол остатки орга-
низмов в процессе передвижения онколита захва-
тывались совместно с осадочным материалом.
3. Утрамбовывание карбонатного материала во-
круг остатков организмов и формирование плот-
ных стяжений. В то время, как часть более тяже-
лых минеральных зерен периодически осыпа-
лась, биогенный материал концентрировался,
переносился и распределялся в матрице онколи-
та, в зависимости от своих физических характе-
ристик (силы тяжести, удельного веса и т.д.) и
особенностей гидродинамического воздействия
на процесс в целом. Благодаря такой дифферен-
циации, осуществлялась своеобразная селекция:
в пределах небольшого участка онколита скапли-
вались либо клеточные стенки (рис. 3, ж), либо
округлые стяжения (рис. 4, б). Это предположе-
ние подтверждается тем, что подобные органо-
генно-осадочные образования не установлены во
вмещающих породах, а остатки коккоидных мик-
рофоссилий Myxococcoides sp. рассеяны по пло-
щади и сопровождаются обрывками бактериаль-
ных пленок, не наблюдаемых рядом с такими же
организмами в онколитах.

Нитевидные цианобактерии, представленные
в онколите двумя разновидностями – полыми
трубчатыми (рис. 4, в, г) и перекристаллизован-
ными относительно крупными нитчатыми обра-
зованиями (рис. 4, д1) – существовали только в
пределах карбонатного стяжения. По-видимому,
эти фотосинтезирующие микроорганизмы посе-
лялись на его освещенной стороне, постепенно
осваивая всю поверхность онколита и покрывая
его слизью. В процессе роста онколита и перека-
тывания по дну будущие бактериальные пленки
истончались, их поверхность сглаживалась, и при
последующем налипании осадочного материала
пленки спрессовывались (рис. 4, д). Этим и объ-
ясняются их небольшое количество в онколите и
гладкая окатанная поверхность. Литификация
осадка приводила к полному высыханию слизи,
при этом удельная концентрация углерода воз-
растала. Таким образом, организмы принимали
активное участие в построении структуры онко-
лита, дальнейшие процессы преобразования по-
роды с их посмертным участием приводили к
формированию концентрических черных слоев
(рис. 2, г1) с высоким содержанием углерода и к
перекристаллизации остатков нитчатых микро-
фоссилий.

Скопления многочисленных обрывков бакте-
риальных пленок и построение ими отдельных
слойков во вмещающих породах являются свиде-
тельством существования цианобактерий и в них.
Однако этим организмам не удалось стать полно-
ценными строителями рифов, так широко распро-
страненных в более поздних отложениях ченчин-
ской свиты, но элементы строматолитовой тексту-
ры указывают на подобные попытки (рис. 2, а).
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Отдельные коккоидные шаровидные образо-
вания размером менее 2 мкм повсеместно обу-
страивались на чехлах других микрофоссилий ли-
бо в их слизистой оболочке, не создавая колоний
(рис. 3, е1, ж1). Такое окружение обеспечивало им
благоприятное существование, играя не только
роль защиты и амортизатора при движении в вод-
ном потоке, но и своего рода холодильника с за-
пасом влаги, органического углерода и микроэле-
ментов, необходимых для их жизнедеятельности.
Очевидно, что эти бактерии тем или иным обра-
зом взаимодействовали с другими организмами –
к примеру, имели симбиотические отношения
либо паразитировали на них.

Тесно расположенные трубчатые образования
напоминают трихомы одного из родов микро-
фоссилий – Eomicrocoleus либо Polytrichoides
Herman (Герман, 1974). Некоторые исследовате-
ли рассматривают подобные организмы как
остатки гормогониевых цианобактерий типа Mi-
crocoleus, Schizothrix (Герман, 1974; Horodyski,
1980). Эти цианофиты могли занимать свободное,
еще не плотно спрессованное место в карбонат-
ной массе онколита. Если пространство, освеще-
ние и прочие условия существования на данный
момент позволяли, вырастали колонии, наблю-
даемые ныне в виде вкрапленников. Их распро-
странение преимущественно во внутренней части
онколитов позволяет предположить, что перво-
начально именно на такую плавающую колонию
микроорганизмов осаждались минеральные пы-
линки и органогенно-биогенные новообразова-
ния, способствуя ее погружению. Перекатываясь
по дну, они обрастали крупными нитевидными
микрофоссилиями (рис. 4, д) и внеклеточным
полимерным веществом – гликокаликсом (сли-
зью). Размножение этих фотосинтезирующих
микроорганизмов первоначально происходило
на освещенной стороне онколита, а в результате
его движения колония перемещалась и разраста-
лась, опоясывая слизью всю его поверхность.
Липкий онколит поневоле собирал и прочий,
иногда уже отмерший биогенный материал, и
взвешенный, и осажденный. Как только сообще-
ство организмов погибало под очередным оса-
дочным чехлом, наиболее жизнеспособные особи
выбирались на его поверхность, размножались и
вновь покрывали его слизью. Нитчатые ци-
анобактерии – одни из самых сложно устроенных
прокариот, их оптимальная форма и способность
проскальзывать между частицами ила позволяют
успешнее других организмов восстанавливать ци-

анобактериальную колонию. Этот процесс был
неоднократно продемонстрирован при экспери-
ментальных исследованиях (Орлеанский и др.,
2000; Сумина, 2007 и др.), имитирующих постро-
ение строматолита и возникновения в нем слои-
стости за счет чередования минерального и био-
генного материала. Он также подтвердился при
изучении строматолитов с ленточной микро-
структурой (Colonella laminata Komar), построен-
ных полностью нитчатыми цианобактериями. В
их минеральном слое были выявлены как следы
проскользнувших на поверхность нитей, так и от-
дельные остатки погибших организмов, не сумев-
ших выбраться на поверхность (Литвинова, 2009). В
онколитах обезвоженный гликокаликс (слизистая
оболочка) нитчатых цианобактерий принял участие
в формировании черных, насыщенных органиче-
ским углеродом, концентрических слоев. На это же
указывает широкое развитие нитчатых микрофос-
силий исключительно в пределах онколитов и пол-
ное отсутствие этих организмов во вмещающей по-
роде. Обволакивая овальные минеральные состав-
ляющие слизью, колония выравнивала неровности
поверхности онколита.

Аналогичные находки нитчатых перекристал-
лизованных микрофоссилий были обнаружены и
в других онколитах каланчевской свиты (Коло-
сов, Троегубова, 2016), что указывает на суще-
ствование комфортных для их жизнедеятельно-
сти условий именно в этих образованиях. Неко-
торые исследователи не исключают того, что, по
крайней мере, часть из них можно отнести к гри-
боподобным организмам (Колосов, Троегубова,
2016), однако доподлинно установить природу
этих образований в настоящее время не представ-
ляется возможным.

Сообщества цианобактерий вырабатывают
слизистую массу, обычно заметную на дне мел-
ких водоемов. Бактериальная пленка с пучком
нитчатых образований, установленная во вмеща-
ющих породах (рис. 4, е), могла возникнуть во
время перекатывания по ней онколита, на по-
верхности которого развивались крупные нитча-
тые микрофоссилии. Впоследствии от гликока-
ликса остаются лишь обрывки бактериальной
пленки, на одном из которых и сохранился отпе-
чаток пучка нитчатых бактерий при возможном
скольжении онколита по пленке. В то же время,
подобная слизь, совместно с нитевидными ци-
анобактериями, развивалась и на его поверхно-
сти, и в любой момент могла соскользнуть даже с
плавающего онколита на дно. К таким предполо-

Рис. 4. Биогенные ультрамикроструктуры в черных онколитах: а – округлое образование и круглые пустоты, фрагмент
б; б – размещение округлых образований на площади; в – остатки полых трубчатых микрофоссилий, поперечное сечение;
г – вкрапленник с тесно соприкасающимися остатками организмов, г1–г3 – фрагменты вкрапленника с остатками трубча-
тых микрофоссилий; д – перекристаллизованные нитчатые образования; е – пучки нитей и их отпечатки в пределах бакте-
риальной пленки, е1 – фрагмент е; ж – округлые минеральные составляющие онколита с нитевидными и трубчатыми об-
разованиями: ж1 – ультрамикроонколит, фрагмент ж; ж2, ж3 – остатки трубчатых микрофоссилий в пределах ультрамик-
роонколита, фрагменты ж; ж4 – остатки перекристаллизованной нитчатой микрофоссилии, фрагмент ж.



116

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 5  2023

ЛИТВИНОВА

жениям приводит факт отсутствия нитчатых бак-
терий во вмещающих породах и, одновременно,
их скопления в единственной, расположенной
рядом с онколитом бактериальной пленке.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, черные онколиты следует рас-

сматривать как сложные органогенно-осадочные
образования. Они возникли в результате гидро-
динамических донных процессов, сопровождав-
шихся жизнедеятельностью преимущественно
нитевидных цианобактерий двух разновидно-
стей: относительно крупных нитчатых форм, раз-
вивавшихся на их поверхности, и мелких трубча-
тых образований, формирующих вкрапленники.

В результате движения по дну карбонатное
стяжение или колония трубчатых организмов,
наподобие снежного кома, облипали осадочным
материалом, часть которого осыпалась. На по-
верхности органогенно-осадочного образования
развивались нитчатые цианобактерии, слизистая
масса которых (гликокаликс) частично либо пол-
ностью обволакивала онколит. Выемки, возника-
ющие в результате выпавших песчинок, вновь
осваивали колонии трубчатых цианобактерий. За
счет высокого содержания углерода в организмах
и, особенно, в гликокаликсе, еще более концен-
трировавшемся при обезвоживании слизи, круп-
ные нитевидные цианобактерии формировали
концентрическую слоистость с высоким содер-
жанием органического углерода. Последующее
перемещение покрытого слизью онколита сопро-
вождалось облипанием его поверхности карбо-
натным материалом, на которую вновь выбира-
лись наиболее жизнеспособные трихомы и воссо-
здавали колонию. В результате обезвоживания и
уплотнения осадка в процессе литификации воз-
никали четкие, очень темные даже на фоне чер-
ного онколита, монолитные концентрические
прослои. Разделяющие их минеральные слои так-
же частично разбавлялись органогенным матери-
алом – колониями трубчатых цианобактерий и
микроскопическими остатками прочих организ-
мов. Слоистость онколитов носит более сложный
и менее дифференцированный характер по срав-
нению со строматолитами, в которых минераль-
ный слой практически не содержит остатков орга-
низмов. Преемственность округлых форм и вы-
равнивание их усилиями организмов доминируют
на каждом этапе роста онколита, что говорит о
единстве биотических и абиотических процессов
при его формировании.

Во вмещающей онколиты породе небольшое
количество относительно равномерно рассеян-
ного по площади биогенного материала (остатки
коккоидных микрофоссилий и бактериальные
пленки) придает ей темно-серую, несколько пят-
нистую окраску, иногда с элементами стромато-
литовой текстуры.
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Fossil Organisms and Their Role in the Formation of Black Oncolites
of Kalancha Formation of Vendian in the Baikal-Patom Highlands of Eastern Siberia

T. V. Litvinova
Geological Institute, RAS, Moscow, 119017 Russia

With the help of an electron microscope, the remains of microorganisms and biogenic ultramicrostructures
were identified in the black oncolites of the Kalancha Formation and the rocks containing them. As a result
of the research it was revealed that only in oncoliths as opposed to containing rocks are other remnants of mi-
croorganisms widely distributed: recrystallized filamentous cyanobacteria, fossilized colonies of tubular or-
ganisms, as well as individual coccoid formations of biogenic origin. Based on the new factual material, the
features of the vital activity of organisms and their participation in the construction of the concentric struc-
ture of black oncoliths are analyzed, the features of the interaction of biogenic and abiogenic factors are es-
tablished.
Keywords: oncolites, electron microscopy, microfossils, biogenic ultramicrostructures, ediacarium, Eastern
Siberia
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В 1968 г. В.Н. Шиманским был описан род
раннекаменноугольных наутилоидей Linter Shi-
mansky, 1968 (Шиманский, 1968). Этот род был
помещен Шиманским в семейство Pseudactinoc-
eratidae Schindewolf, 1943 отряда Actinocerida. Род
включает в себя два валидных вида: типовой вид
Linter incommoda Shimansky, 1968 и L. deflexum
(Trautschold, 1867). Однако родовое название
Linter Shimansky, 1968 оказалось преоккупирова-
но: оно было использовано Л. Стефенсоном (Ste-
phenson, 1937) для рода позднемеловых двуствор-
чатых моллюсков Linter Stephenson, 1937 (Bivalvia,
Pteriomorphia, Arcida). В связи с этим здесь в соот-
ветствии со статьей МКЗН 60.3 (Международ-
ный…, 2004) для рода Linter Shimansky, 1968 пред-
лагается новое замещающее название Linteroceras
Mironenko, nom. nov. Название рода образовано
от предложенного Шиманским слова “linter”
(лат. – лодка) и ceras (греч. – рог), традиционно

использующегося в родовых названиях ископае-
мых головоногих моллюсков.
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