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ПРЕДИСЛОВИЕ

Сборник научных трудов молодых ученых-
палеонтологов «Современная палеонтология: 
классические и новейшие методы – 2012» вклю-
чает статьи, публикуемые по результатам работы 
Восьмой Всероссийской научной школы моло-
дых ученых-палеонтологов.

Всероссийская научная школа молодых 
ученых-палеонтологов «Современная палеон-
тология: классические и новейшие методы» 
организована в Палеонтологическом институ-
те им. А.А. Борисяка РАН (ПИН РАН) и прово-
дится ежегодно с 2004 г. при участии Кафедры 
палеонтологии Геологического факультета 
Московского государственного университета  
им. М.В. Ломоносова, Московского отделения 
Палеонтологического общества, Секции пале-
онтологии Московского общества испытателей 
природы и при содействии программ Президиума 
РАН «Поддержка молодых ученых», «Проблемы 
происхождения жизни и становления биосфе-
ры» и «Живая природа: современное состояние 
и проблемы развития». 

Работа школы за предыдущие семь лет пока-
зала, что несмотря на определенные трудности с 
развитием фундаментальной науки в нашей стра-
не, интерес к палеонтологии не ослабевает, и, что 
особенно важно для сохранения и дальнейшего 
развития этой уникальной области знаний, нахо-
дящейся на стыке геологии и биологии,  ежегодно 
к работе школ присоединяются все новые и но-
вые молодые специалисты из различных городов 
и стран. На сегодняшний день Школа объединяет 
уже более 250 молодых участников из восьми го-
сударств (Азербайджан, Беларусь, Китай, Россия, 
США, Узбекистан, Украина, Франция), 34 городов 
(Архангельск, Баку, Благовещенск, Владивосток, 
Гавр, Дубна, Екатеринбург, Иркутск, Казань, 
Калуга, Киев, Луганск, Майкоп, Минск, Москва, 
Нанкин, Новокузнецк, Новосибирск, Нью-

Хейвен, Одесса, Омск, Пермь, Ростов-на-Дону, 
Санкт-Петербург, Саратов, Ставрополь, Сумы, 
Сыктывкар, Ташкент, Томск, Ундоры, Уфа, Чита, 
Шарыпово) и свыше 60 научных организаций.

Восьмая Всероссийская научная школа мо-
лодых ученых-палеонтологов «Современная па-
леонтология: классические и новейшие методы» 
проводилась 3–5 октября 2011 г. В работе школы 
приняли участие около 65 специалистов, сре-
ди которых молодые специалисты и студенты  
из России и Украины (Москва – 22 участника, 
Санкт-Петербург – 11, Иркутск – 8, Казань – 5, 
Саратов – 5, Владивосток – 3, Сыктывкар – 3, 
Луганск – 2, Архангельск – 1, Благовещенск – 1, 
Екатеринбург – 1, Киев – 1, Ростов-на-Дону – 1, 
Сумы – 1, Уфа – 1). Открыл конференцию науч-
ный руководитель школы академик А.Ю. Розанов 
(ПИН РАН). С лекционными докладами высту-
пили ведущие российские ученые: д.б.н. Т.Б. Лео-
нова (ПИН РАН, лекция «Морфогенез палеозой-
ских аммоноидей»), член-корреспондент РАН 
А.В. Лопатин (ПИН РАН, лекция «Фоссилии и 
молекулы. Преодоление противоречий система-
тики млекопитающих»), д.б.н. А.Г. Пономаренко 
(ПИН РАН, лекция «Палеонтология и климат»), 
д.б.н. Д.Д. Соколов (МГУ, лекция «Современные 
представления о происхождении и ранней эво-
люции цветковых растений»), лауреат медали 
А.А. Борисяка «За развитие палеонтологии» 
член-корреспондент РАН Б.И. Чувашов (ИГГ УрО  
РАН, лекция «Раннепермская морская биота зем-
ного шара: провинциальные особенности, их па- 
леоэкологическая интерпретация»). Молодые уче- 
ные сделали 38 устных и 9 стендовых докладов. 
Пять докладов отмечены дипломами Оргкомите-
та научной школы. В сборнике тезисов докладов 
конференции  опубликованы 48 работ.

В настоящий сборник, подготовленный по 
материалам восьмой школы, вошли статьи, раз-
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вивающие тематику докладов молодых спе-
циалистов: М.Н. Уразаевой, В.В. Силантьева 
(Казанский (Приволжский) федеральный уни-
верситет) «Микроструктура раковин пермских 
неморских двустворчатых моллюсков рода 
Palaeomutela Amalitzky, 1891 и ее зависимость от 
степени сохранности материала», Л.В. Химченко, 
М.Н. Уразаевой, В.В. Силантьева (Казанский 
(Приволжский) федеральный университет) 
«Ассоциации неморских двустворчатых моллю-
сков из терминальных отложений вятского яру-
са (пермь)» Восточно-Европейской платформы, 
A.Н. Волкова (ПИН РАН) «Ископаемые жуки из 
местонахождения Бабий Камень (пермь-триас 
Кемеровская область)», О.В. Рыжковой (ПИН 

РАН) «Новые данные о мезозойских клопах 
рода Mesolygaus (Insecta: Hemiptera: Heteroptera: 
Enicocoridae)», Е.А. Калякина (Саратовский го- 
сударственный университет им. Н.Г. Черны-
шевского) «Внутривидовая изменчивость позд-
немеловых морских ежей Conulus matesovi в По-
волжье». Кроме того в сборник включены статьи 
молодых ученых-палеонтологов Д.С. Аристова 
(ПИН РАН), Д.В. Василенко (ПИН РАН), Д.В. 
Дуденкова (Владимиро-Суздальский музей-
заповедник), Н.В. Зеленкова (ПИН РАН) и Р.А. 
Коростовского (Читинский государственный 
университет), ранее участвовавших в научных 
школах и продолжающих работу в выбранных 
направлениях.

А.Ю. Розанов, А.В. Лопатин, П.Ю. Пархаев
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КЛАДИСТИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ, ЭВОЛЮЦИЯ И ПАЛЕОНТОЛОГИЯ

© 2012 г. Н.В. Зеленков

Палеонтологический институт им. А.А. Борисяка РАН
e-mail: nzelen@paleo.ru

Общее признание филогенетической систематики (кладистики) связано с ее кажущей-
ся объективностью и адекватностью отражения эволюции в системах, построенных на 
основании генеалогии. Однако строго монофилетические группы, включающие пред-
ставителей различного эволюционного уровня, зачастую не имеют собственной исто-
рии, и поэтому кладистическая систематика способствует созданию таксонов со сме-
шанной историей, которые не могут считаться естественными объектами. Напротив, 
парафилетические группы, не приемлемые с позиций кладистики, могут иметь свою 
собственную эволюционную историю, информация о которой в кладистической си-
стеме теряется. Информация о предке не только не заложена в концептуальной основе 
кладограммы, но и может быть существенно искажена. Поскольку среди ископаемых 
групп организмов наибольшее распространение имеют парафилетические таксоны, 
именно палеонтологи, использующие кладистическую методологию, вынуждены 
чаще всего игнорировать эволюционное содержание биоразнообразия при построе-
нии классификаций. В результате этого система перестает служить накоплению зна-
ний об эволюции, а ископаемые организмы перестают играть роль в ее познании. 

У всех нас должно быть искреннее желание узнать, почему 
олуши откладывают только одно яйцо, хотя могли бы два,  
а не воспользоваться этим фактом как поводом для дебатов. 

Р. Докинз 

Отсутствие в ископаемом состоянии мно-
жества переходных форм между современными 
организмами представлялось Ч. Дарвину наибо-
лее очевидным и серьезным возражением против 
теории происхождения видов путем естествен-
ного отбора (Дарвин, 2009). Это указывает на 
то большое значение, которое придавал Дарвин 
ископаемым, а также объясняет новую и весьма 
значительную роль, которую играли вымершие 
организмы в глазах биологов после публикации 
Происхождения видов (напр., Patterson, 1981; 
Forey, 2004). Хотя ископаемые и до Дарвина клас-, 2004). Хотя ископаемые и до Дарвина клас-
сифицировались вместе с современными живот-

ными, после публикации Происхождения видов 
выявление родственных отношений между от-
дельными ископаемыми, а также между ними и 
рецентными группами животных стало необхо-
димым условием эволюционной интерпретации 
биоразнообразия, а сама биологическая эволю-
ция начала рассматриваться, в первую очередь, 
как филогения организмов. 

Первоначально ископаемые организмы иссле-
довались на предмет выявления отношений типа 
предок-потомок (подобный принцип был поло-
жен и в основу единственного филогенетического 
дерева, изображенного самим Дарвином – Dayrat, 

СОВРЕМЕННАя ПАЛЕОНтОЛОгИя: КЛАССИчЕСКИЕ И НОВЕйшИЕ МЕтОДы – 2012 
М.: ПИН РАН, 2012. С. 9–25 
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2005); такая практика имела широкое распростра-
нение вплоть до второй половины XX в. (Patterson, 
1981; Forey, 2004), но уже в конце XIX в. Л. Долло, 
изучая двоякодышащих рыб, пришел к выводу, 
что ни один из известных ископаемых и рецент-
ных таксонов не может рассматриваться в каче-
стве предка какого-либо другого (Nelson, 2004). 
Независимо от работы Долло, подобный подход 
получил дальнейшее развитие в т. н. филогене-
тической систематике (кладистике), нацеленной, 
в отличие от классических эволюционных иссле-
дований, не на восстановление отношений типа 
предок-потомок, а на поиск сестринских групп.

В отличие от эволюционной систематики, 
господствовавшей до 60-х гг. XX в. и признавав-XX в. и признавав- в. и признавав-
шей, что классификация может или даже должна 
отличаться от генеалогии (напр., Bock, 1977), со-Bock, 1977), со-, 1977), со-
временная филогенетическая систематика, осно-
вы которой были заложены В. Хеннигом (Hennig, 
1966), требует, чтобы система была точным от-
ражением генеалогии (выраженной в иерархии 
сестринских групп). Наглядной иллюстрацией 
точки зрения, разделяемой сегодня подавляю-
щим большинством биологов, может служить 
следующее высказывание Дж. Фэрриса: «Чтобы 
сделать это [отделить систематику от филогении], 
… нужно показать, почему Дарвин был не прав, 
заключая, что лучшее объяснение иерархии жи-
вой природы – видообразование и происхождение 
таксонов путем преобразований, а также почему 
оба, Дарвин и Хенниг, были не правы, заключая 
из этого, что естественная система должна быть 
генеалогической… (Farris, 2000, с. 428)». 

Обычно применяемый (особенно в англоя-
зычной литературе) термин «филогенетическая 
систематика» для обозначения хенниговской 
методологии не удобен, поскольку последняя 
подразумевает вполне конкретный способ по-
строения системы, адекватной филогенезу. Более 
верно будет называть такую систематику кла-
дистической (см. также Несов, 1989; Павлинов, 
1990). В.-Е. Райф (Reif, 2009) использует новый 
термин «филосистематика» для исследователь-
ской программы, согласно которой процедура по 
определению положения биологического объек-
та в естественной классификации должна быть 
тождественна процедуре помещения данного 
объекта на филогенетическое дерево. 

В настоящее время филогенетический ана-
лиз, основанный на кладистической методоло-
гии, подавляющему большинству исследовате-
лей представляется фактически единственным 
возможным способом изучения филогенеза, а, 
следовательно, и всей биологической эволюции в 
целом. Пожалуй, только в ботанике кладистика 

рассматривается как альтернатива эволюцион-
ной таксономии (напр., Grant, 2003; Nordal, Stedje, 
2005). Применительно же к зоологии и палеозоо-
логии, практически любое заключение об эво-
люции принимается международным научным 
сообществом только в том случае, если оно вы-
водится на основании результатов филогенети-
ческого (кладистического) анализа. Лишь немно-
гие авторы отмечают, что кладограмма недоста-
точна для реконструкции эволюции признаков и 
тестирования эволюционных законов и гипотез 
(напр.: Frumhoff, Reeve, 1994; Cunningham, 1999). 
При этом, как неоднократно отмечалось (напр., 
Livezey, 2011), существует пробел между иссле-, 2011), существует пробел между иссле-
дователями, занимающимися теорией филоге-
нетических исследований и биологами (а также 
палеонтологами), вынужденными применять 
доступные методики в своей работе. В результа-
те этого многие особенности современной кла-
дистической методологии, критикуемые (или, 
чаще, критиковавшиеся в период становления па-
радигмы: Bock, 1974, 1977, 1981; Van Valen, 1978; 
Beatty, 1982; Brothers, 1985 и др.), не учитываются 
исследователями, практикующими кладистику 
для построения классификации и изучения эво-
люции. В частности, принятие т.н. «эволюци-
онной концепции» вида (Wiley, 1981) позволяет 
рассматривать кладограмму как филогению (см. 
O’Keefe, Sander, 1999), что противоречит основам 
кладистической методологии и приводит к чудо-
вищным последствиям в систематике. 

Критические публикации в адрес современной 
филогенетики, хотя и довольно многочисленные, 
в основном касаются или философских оснований 
методологии в целом (напр., Песенко, 1989, 1991; 
Bock, 2004; Rieppel, 2004; Vogt, 2008; Zander, 2011), 
или ее отдельных принципов (например, прин-
ципа «всеобщего свидетельства»: Nelson, 2004; 
Rieppel, 2009). Критика также часто оказывает-
ся направлена против отдельных звеньев в цепи 
реконструкции филогении: так, например, часто 
считается, что современный кладизм страдает от 
недостаточного анализа морфологических при-
знаков (Татаринов, 1984; Rieppel, Kearney, 2002; 
Wägele, 2004; Sereno, 2007, 2009; Kukalová-Peck, 
2008; Assis, 2009; Winther, 2009; Mooi, Gill, 2010; 
Vogt et al., 2010). Особое место занимают также 
подходы, критикующие кладистику за неверное 
или упрощенное толкование ею эволюционного 
процесса (напр., Расницын, 1988; Hӧrandl, 2006, 
2007; Rasnitsyn, 2006). Также многочисленны 
работы, посвященные «техническим» пробле-
мам собственно кладистического анализа (напр., 
Nelson, Platnick, 1981; Павлинов, 1990; Scotland, 
1992, 2000; Nixon, Carpenter, 1993; Nelson, 2004; 
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Wägele, 2004). В свою очередь нам представляет-
ся необходимым обратить внимание на тот факт, 
что кладистическая классификация может быть 
вполне пригодной для иерархического описания 
современного разнообразия организмов (см. Van 
Valen, 1978; Reif, 2009), но способна критическим 
образом искажать эволюционную информацию 
при включении в систему ископаемых таксонов. 
Проблемы вертикальной классификации одно-
временно современных и ископаемых организмов 
обсуждались еще на заре становления современ-
ных подходов к систематике (напр., Bigelow, 1961). 
Однако большинство авторов, высказывавших-
ся против использования филогении в создании 
классификации (напр., Любищев, 1923; Мейен, 
1988; Bigelow, 1961), тем не менее считали фило-
генетический подход эволюционным. Основная 
же задача настоящей статьи – обратить особое 
внимание палеонтологов на неэволюционность 
кладистического метода и, соответственно, фило-
генетической классификации, построенной с его 
помощью (см. также Knox, 1998; Alexander, 2006; 
Hӧrandl, 2007, 2010; Zander, 2007, 2011). Проблема 
филогенетической классификации тесно связана 
с проблемой филогенетической номенклатуры – 
данной теме посвящено множество публикаций, 
и мы не будем останавливаться на этой проблеме 
(см. Benton, 2000; Brummitt, 2002; Fitzhugh, 2008). 
Не поддерживая эволюционность кладистической 
классификации, мы постараемся показать, что си-
стемы, построенные на генеалогии с применением 
методов кладистики, не могут считаться естествен-
ными и, что особенно важно, могут иметь только 
ограниченное применение в палеонтологии. 

В настоящей работе не разбираются подроб-
но принципы кладистической методологии – чи-
татель найдет исчерпывающую информацию по 
этому вопросу в ряде специальных публикаций 
(напр., Павлинов, 1990, 1998, 2005; Kitching et al., 
1998; Williams, Ebach, 2008). 

ЭВОЛЮЦИОННЫЕ ПРЕЗУМПЦИИ  
В КЛАДИСТИКЕ

Кладистика по определению оперирует толь-
ко сестринскими группами, и поэтому разраба-
тываемые ею филогенетические деревья не со-
держат информации об отношениях типа предок-
потомок (подробнее см. ниже). В связи с этим, 
возникает вопрос – существует ли у кладисти-
ческой методологии эволюционная основа? Спор 
по этому вопросу был начат более тридцати лет 
назад (напр., Gaffney, 1979; Platnick, 1979; Bock, 
1981; Nelson, Platnick, 1981; Patterson, 1982) и, оче-Nelson, Platnick, 1981; Patterson, 1982) и, оче-, Platnick, 1981; Patterson, 1982) и, оче-Platnick, 1981; Patterson, 1982) и, оче-, 1981; Patterson, 1982) и, оче-Patterson, 1982) и, оче-, 1982) и, оче-
видно, не закончен до сих пор (напр., Kluge, 1997; 
Павлинов, 1998; Brower, 2000; Hӧrandl, 2007). 

Основу кладистической методологии состав-
ляет парсимониальный анализ (согласно принци-
пу экономии, из возможных вариантов филогене-
тических деревьев выбирается наиболее эконом-
ное, т.е. содержащее наименьшее количество эво-
люционных изменений признаков 1). Оппоненты 
кладистики часто указывают, что эволюция зача-
стую расточительна, и поэтому принцип эконо-
мии не может быть ведущим критерием в выборе 
филогенетического дерева. Однако кладисты уве-
рены, что презумпции об эволюции не учитыва-
ются в парсимониальном анализе (напр., Platnick, 
1979; Kitching et al., 1998; Brower, 2000). Наличие 
факта, противоречащего теории, означает, что 
либо наблюдение сделано неверно, либо теория 
не верна. Ошибочные наблюдения в филогенети-
ке – это гомоплазии, т. е. сходства, приобретенные 
организмами независимо (в результате паралле-
лизмов, эволюционных реверсий или конвер-
генций) и поэтому не указывающие на родство. 
Руководствуясь принципом экономии, филогене-
тик выбирает ту филогенетическую гипотезу, в 
которой оказывается меньше ошибочных наблю-
дений (гомоплазий), и больше сходства, унаследо-
ванного от общего предка (т. н. синапоморфного). 
Грубо говоря, наблюдая два сходных организма, 
исследователь предполагает, пока не доказано 
обратное, что их сходство является следствием 
близкого родства. Парсимониальный анализ, та-
ким образом, основан на минимизации неверных 
наблюдений и не включает предпосылки о том, 
насколько параллелизмы и конвергенции распро-
странены в природе (Farris, 1983). 

Как справедливо отметил А.Я. Павлинов 
(1998), раз принцип экономии не предполагает 
натурного соответствия, то и филогенетические 
деревья, построенные с применением этого прин-
ципа, могут не иметь ничего общего с реальными 
филогениями. В определенной степени это так и 
есть: ведь чем родственнее группы, тем, с одной 
стороны, большее число сходств между ними яв-
ляется унаследованным, но одновременно и тем 
более вероятно, что в этих группах могли воз-
никнуть параллельные эволюционные преобра-
зования (Cain, 1982), которые не могут быть рас-Cain, 1982), которые не могут быть рас-, 1982), которые не могут быть рас-
познаны парсимониальным анализом. 

А. Клюге (Kluge, 1997; см. также Wiley, 1975) 
отмечает, что дарвиновская эволюция в самом 

1 Методы наибольшего правдоподобия, широко применяе-
мые в молекулярной кладистике, включают ту или иную 
модель эволюции признаков, и в этом смысле могут быть 
не экономны. Однако выбор между возможными филогене-
тическими деревьями, построенными с помощью отдельно 
взятой эволюционной модели, опять же основывается на 
принципе экономии.

Н.В. Зеленков 
кладиСтичеСкий анализ, эволюция и палеонтология
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общем виде представляет собой теоретическую 
основу, без которой кладистические гипотезы не 
могут быть выдвинуты. При этом используемый 
кладистикой принцип выделения групп на осно-
вании синапоморфного сходства (в противовес 
«фенетическому» подходу) также подразумевает 
необходимость некоторого априорного знания о 
полярности признаков, т. е. основан на предпо-
сылках об эволюции (напр., Farris, 1986). В ответ 
на это Э. Броуэр (Brower, 2000) утверждает, что 
выявленные сходства и различия между организ-
мами (но не эволюция) суть единственное онто-
логическое обоснование конструирования кла-
дограмм и выявления таксономических единиц. 
При этом иерархия рассматривается как эпи-
стомологическая аксиома – неподтверждаемый, 
но полезный критерий упорядочивания данных 
(Brower, 2000). Иерархическая структура клади-Brower, 2000). Иерархическая структура клади-, 2000). Иерархическая структура клади-
стической гипотезы, таким образом, по мнению 
Броуэра, поддерживается не наличием продвину-
тых признаков, а экономным распределением пе-
реходов между их различными состояниями (см. 
выше). Нужно заметить, однако, что подобное 
распределение в современном филогенетическом 
анализе в конечном счете всегда задается толь-
ко внешней группой, выбор которой сам по себе 
представляет эволюционное допущение 2. При 
этом нужно иметь ввиду, что единой иерархии, 
к которой часто апеллируют кладисты (Platnick, 
1979 и др.), в природе не существует (см. подроб-
нее: Knox, 1998). Остальные указанные Броуэром 
особенности кладистического анализа, действи-
тельно, независимы от презумпций об эволюции. 
Здесь, однако, уместно привести высказывание 
Хеннига, указывавшего, что само «определение 
концепции филогенетической систематики осно-
вано на том факте, что воспроизведение… обыч-
но имеет место только в рамках ограниченных 
репродуктивных сообществ, генетически изоли-
рованных друг от друга», и далее: «Все виды… 
происходят в результате разделения предшеству-
ющих гомогенных репродуктивных сообществ» 
(Hennig, 1965). Очевидно, таким образом, что 

принцип строгой монофилии, постулируемый 
филогенетической систематикой, отражает пред-
ставления об ограниченных репродуктивных 
сообществах как естественных биологических 
объектах (таксонах в системе понятий СТЭ или 
«операциональных таксономических единицах» 
в современной филогенетике), а принцип дихо-
томического формообразования следует из алло-
патрической модели видообразования (см. также 
Rasnitsyn, 2006). Оба принципа используются и в 
современной кладистике; если и не в виде предпо-
сылок об эволюции при сборе и анализе данных 
(в этом мы согласны c Броуэром:    – Brower, 2000), 
то, по крайней мере, они однозначно заложены в 
схеме предоставления полученных результатов. 
Как классическая хенниговская методология, так 
и современная филогенетика не могут предста-
вить полученные данные иначе, чем в свете двух 
вышеуказанных презумпций. Поэтому несомнен-
но, что значительную роль в успехе кладистиче-
ской систематики сыграло ее соответствие син-
тетической теории эволюции (СТЭ), набиравшей 
популярность в середине XX в. (см. противопо-XX в. (см. противопо- в. (см. противопо-
ложное мнение в работах: Platnick, 1979; Szalay, 
Bock, 1991). На связь кладизма с СТЭ редко обра-, 1991). На связь кладизма с СТЭ редко обра-
щают внимание (напр., Rasnitsyn, 2006)  – очевид-
но, ввиду того, что многие приверженцы СТЭ, в 
том числе, Э. Майр (Mayr, 1974, 1982; Mayr, Bock, 
2002), были противниками кладистики. 

В связи с вышесказанным важно сделать за-
мечание об иерархии признаков, якобы наблю-
даемой в природе и на основе которой строятся 
кладограммы, вне каких-либо предпосылок об 
эволюции. Плэтник (Platnick, 1979), а вслед за 
ним и большинство современных филогенети-
ков, утверждает, что выделение таксона возмож-
но только на основании менее общего состояния 
признака. Например, тетраподы выделяются на 
основании наличия лап – данный признак сам 
по себе представляет менее общее состояние 
для признака «наличие конечностей» (Platnick, 
1979, c. 544). Данное наблюдение, по Плэтнику, 
якобы независимо от эволюционных презумций. 
Однако это не так. Очевидно, что для того, что-
бы знать, что признак «наличие лап» является 
менее общим состоянием признака «наличие 
конечностей», мы должны иметь представления 
о трансформационной серии – о чем писал еще 
Хенниг (Hennig, 1966). Если у нас нет гипотез 
о трансформационной серии, то как мы узнаем, 
что плавники превратились в лапы, а не наобо-
рот? Трансформационная серия может быть вы-
ведена на основании различных предпосылок, но 
все они – предпосылки об эволюции, в которых 
заложены априорные представления о том, как 

2 Современные компьютерные программы строят первона-
чальное филогенетическое древо без использования внешней 
группы, что подразумевает отсутствие априорных суждений 
об эволюции. Тем не менее, конечные деревья, используемые 
для построения суждений об эволюции, практически всег-
да подразумевают поляризацию  признаков на основании 
включения внешней группы. Броуэр (Brower, 2000) отмеча-
ет, что деревья без внешней группы, таким образом, должны 
представлять собой сущность кладистики. Подобный под-
ход, однако, означает расставание с Хенниговским мето-
дом; и современная кладистика в таком случае есть только 
современная версия численной (фенетической) систематики 
(напр., Wägele, 2004; Williams, Ebach, 2009).
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протекал эволюционный процесс. Таким обра-
зом, ввиду того, что предпосылки об эволюции 
лежат в основе представления результатов 3, кла-
дистическая классификация (а также филогене-
тическая схема), представляющая собой истори-
ческий «нарратив», не может использоваться для 
тестирования по сути лежащих в ее основе более 
универсальных гипотез об эволюции (см. также: 
Bock, 1981; Szalay, Bock, 1991; Zander, 2011). 

МОНОФИЛИЯ И ПАРАФИЛИЯ
Пожалуй, важнейшее требование (напр., 

Holmes, 1980; Farris, 1986), предъявляемое кла-, 1980; Farris, 1986), предъявляемое кла-Farris, 1986), предъявляемое кла-, 1986), предъявляемое кла-
дистической систематикой к классификации, за-
ключается в неприемлемости парафилетических 
групп, т. е. групп, включающих не всех потомков 
общего предка. Удаление из системы позвоноч-
ных животных традиционных парафилетиче-
ских групп высокого ранга (например, «насе-
комоядных» из млекопитающих, «веслоногих» 
и «ракшеобразных» из птиц), действительно, 
нужно считать прогрессом систематики XX в., 
ставшим возможным благодаря внедрению кла-
дистической методологии. Эволюционная систе-
матика (Симпсон, 2006; Bock, 1977; Mayr, 1982) 
оправдывает выделение парафилетических групп 
как таксономических единиц по двум причинам: 
во-первых, парафилетический таксон, такой как 
Reptilia, отражает степень эволюционной дивер-
генции (указывая на отличия, скажем, от птиц), 
и во-вторых, многие парафилетические группы 
удобны для рассмотрения в качестве предков бо-
лее продвинутых таксонов (Kitching et al., 1998). 
Кладистика же утверждает, что признание пара-
филетических групп способствует потере клади-
стической информации – не все рыбы оказыва-
ются близкородственны, некоторые из рыб более 
родственны тетраподам. При этом отсутствие  
у парафилетической группы синапоморфий,  
с точки зрения кладистики, не позволяет выявить 
такую группу – ведь получается, что парафиле-
тическая группа выделяется по признакам, кото-
рых у ее членов нет (напр., Platnick, 1979; Kitching 
et al., 1998; Williams, Ebach, 2008a) 4. 

Отметим, что это широко распространен-
ное мнение ошибочно. По-видимому, данная 
точка зрения берет начало из работы Плэтника 
(Platnick, 1979), в которой кладограмма (!) трех 
таксонов, не отличающихся морфологически, 
изображена как прямая линия (Platnick, 1979, 
fig. 2). На самом деле кладограмма, построенная 
для трех таксонов, не имеющих отличий, будет 
иметь вид неразрешимой трихотомии, что само 
по себе иллюстрирует то обстоятельство, что 
кладистический метод сам по себе не позволяет 
уменьшать число таксонов (т. е. синонимизиро-
вать таксоны), если мы заранее не знаем их границ 
(см. ниже). Выделение любой парафилетической 
группы основано не на отсутствии признаков, а 
на комбинации присутствующих и отсутствую-
щих черт. Вполне очевидно, что даже выделение 
множества математических объектов возможно 
на основе комбинации признаков. Отсутствие у 
объекта какого-либо атрибута говорит не меньше 
о его свойствах, чем его присутствие. Учитывая 
уникальность эволюционной истории организ-
мов (Zherikhin, 1999), очевидно, что отсутствие 
признаков несет большую информацию, чем от-
сутствие того или иного атрибута у математи-
ческого объекта. В качестве примера приведем 
примитивных меловых птиц Jeholornis, во мно-Jeholornis, во мно-, во мно-
гом сходных с Archaeopteryx и сохранивших, в 
частности, длинный хвост из многих позвонков. 
Заявить, что мы не можем распознать данную 
группу лишь потому, что у них нет оформленно-
го птичьего тела (т. е., что они не входят в состав 
клады Ornithothoraces, характеризующейся уко-Ornithothoraces, характеризующейся уко-, характеризующейся уко-
роченным хвостом и более консолидированным 
туловищем), означает полностью проигнориро-
вать эволюционную информацию. Уникальность 
этих созданий состоит именно в сохранении длин-
ного костного хвоста, что, несомненно, отражает 
их морфофункциональную специфику. Редукция 
хвоста известна у более древних тетрапод, чем 
Jeholornis, и поэтому его сохранение нельзя рас-, и поэтому его сохранение нельзя рас-
сматривать только как отсутствие продвинутого 
признака – хвост не укоротился лишь потому, 
что был неотъемлемой функциональной частью 
локомоторной системы этих птиц. Кладистика 
утверждает, что при отсутствии продвинутых 
черт мы не можем установить, к какой филоге-
нетической линии принадлежат члены парафи-
летической группы. Хотя это и так, но, как будет 
показано ниже, это может быть невозможно даже 
в случае, когда кладистические отношения ока-
зываются разрешенными. 

Несомненно, что при признании парафиле-
тических групп кладистическая информация те-
ряется. Однако строго уподобляя систему кладо-

3 Фэррис (Farris, 1983) указывает на ряд других презумпций 
об эволюции, используемых в парсимониальном анализе: 
возможность обратной эволюции, непостоянство темпов 
эволюции, несоответствие эволюции отдельных признаков 
единообразным стохастическим процессам.
4 Кладистическая методология не позволяет рассматривать 
надвидовые таксоны в качестве предков других надвидо-
вых таксонов (напр., Engelmann, Wiley, 1977; Wiley, 1981; 
Eldredge, Cracraft, 1980). Однако нужно иметь в виду, что 
именно по отношению к видам принцип монофилии приме-
ним еще в меньшей степени (Willman, 1983; Rieppel, 2010). 
Тем не менее очевидно, что предковый вид не обязательно 
идентичен своим потомкам (Knox, 1998, с. 11).
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грамме, мы зачастую получаем классификацию, 
лишенную эволюционного содержания. То, что 
кладограмма не обязательно является отражени-
ем филогении – довольно тривиальное положение 
(напр., Szalay, 1977; Felsenstein, 1978; Van Valen, 
1978; Eldredge, Cracraft, 1980; Nelson, Platnick, 
1981; Wiley, 1981; Patterson, 1982; Песенко, 1989; 
Kitching et al., 1998; Walsh, 1998). Однако в связи 
с данным фактом обычно отмечается, что кладо-
грамма не содержит информации об отношени-
ях типа предок-потомок, суждения о которых по 
своей сути спекулятивны (но см. ниже), в отли-
чие от объективной иерархии, якобы «присущей» 
живой природе и отражаемой на кладограмме 
(напр., Brower, 2000; Williams, Ebach, 2008). Тем 
не менее важно, что кладограммы не только не 
учитывают часть эволюционной информации 
(что само по себе не представляет проблемы), но 
также могут ее существенно искажать (см. ниже, 
а также Hӧrandl, 2006, 2007, 2010). При этом 
основная проблема состоит в том, что нет такого 
статистического показателя, на основании кото-
рого можно было бы выявить подобное несоот-
ветствие полученной топологии кладограммы 
реальному ходу эволюции. На эту особенность 
кладограмм в настоящее время практически не 
обращают внимания, в результате чего кладо-
грамма для современного палеонтолога служит 
единственным доступным инструментом позна-
ния эволюции. В частности, Л. Уитмер (Witmer, 
1995) предложил использовать кладистические 
отношения между современными и ископаемы-
ми таксонами для реконструкции мягких тканей 
вымерших организмов – подход, ныне крайне 
широко распространенный. 

Веским обоснованием неприемлемости па-
рафилетических таксонов служит представле-
ние о том, что только монофилетическая груп-
па имеет свою историю и поэтому обладает 
очевидным преимуществом перед всячески-
ми другими группами (Patterson, 1982). Таким 
образом, только монофилетические группы 
представляют собой биологические сущности 
(естественные группы – Hennig, 1966; Griffiths, 
1974; Wiley, 1981; Kitching et al., 1998; Cantino, 
de �ueiroz, 2010), подлежащие классифициро- �ueiroz, 2010), подлежащие классифициро-�ueiroz, 2010), подлежащие классифициро-, 2010), подлежащие классифициро-
ванию. Очевидно, что именно представления 
о монофилетических группах как природных 
сущностях, обладающих собственной историей, 
и обусловили успех филогенетической система-
тики. Здесь необходимо заметить, что возможны 
разные определения и толкования монофилети-
ческой группы (Walsh, 1998); мы в дальнейшем 
отталкиваемся от кладистического определе-
ния, имеющего широчайшее использование  

в настоящее время (напр., Kitching et al., 1998)  
и основанное на топологии кладограмм. 

При рассмотрении процесса филогенеза  
в исторической перспективе становится оче-
видным, что кажущееся справедливым утверж-
дение о том, что только монофилетические 
группы имеют свою историю, оказывается 
ложным. Рассмотрим гипотетический пример. 
Предположим, что виды А1-А4 (рис. 1, а) пред-
ставляют собой монофилетическую группу (так-
сон А), иерархия таксонов внутри которой зада-
ется иерархией синапоморфий, т. е. отражает ре-
альную последовательность кладогенетических 
событий, приведших к формированию таксона 
А. Предположим, что в исторической перспекти-
ве один из видов этого таксона (в нашем примере 
А2) дает начало новым видам А5 и Б1, при этом 
Б1 положит начало адаптивной радиации ново-
го таксона Б, морфологически отличного от A 
(рис. 1, б). Что получается в результате подобно-
го эволюционного события (см. также Zherikhin, 
1999; Vasilyeva, Stephenson, 2008; Hӧrandl, 2006)? 
В соответствии с требованиями кладистики (т. н. 
эволюционной концепцией вида) предковый 
таксон А перестает существовать: он оказыва-
ется разбит на таксон А1, включающий А1-А5 и 
Б1, таксон А2, включающий А3-А5 и Б1, и таксон 
А3, включающий А3 и А4 (рис. 1, б). Кладистика 
не признает парафилетический таксон А при ис-
ключении из него таксона Б. Тем не менее, пред-
ставляется важным, что таксон А может являть 
собой объективную биологическую реальность и 
может иметь собственную историю, равно как и 
таксон Б. Если морфологическое преобразование, 
связанное с появлением таксона Б, обусловило 
освоение им новой экологической ниши (рис. 1, 
в), то вся дальнейшая эволюция Б и морфологиче-
ские преобразования у его потомков не повлияют 
на историю таксона А, который сохранит свою 
предковую адаптацию и будет иметь свою соб-
ственную историю; теоретически, он может дать 
начало еще одному таксону. Также, например, 
отсутствие эволюционного новшества, характе-
ризующего Б, может стать причиной вымирания 
таксона А. Совершенно иная история будет у так-
сона Б, обладающего собственной адаптацией и 
появившегося в результате адаптивной радиации 
вида Б1. Очевидно, что никакой отдельной исто-
рии не может быть у таксона А2, несмотря на то, 
что этот таксон абсолютно корректен генеалоги-
чески и отвечает всем требованиям монофилети-
ческого таксона в кладистической парадигме. 

Очевидно, что в современном разнообразии 
организмов следует ожидать преобладания моно-
филетических таксонов (терминальных групп). 
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Причиной относительной редкости очевидных 
парафилетических таксонов, вероятно, можно 
считать конкуренцию между потомками и пред-
ставителями предковой группы (о чем писал еще 
Дарвин). Вытеснение промежуточных форм бо-
лее специализированными как раз и должно при-
водить к наблюдаемым в современном биораз-
нообразии хиатусам между таксонами. Данный 
взгляд, очевидно, не справедлив по отношению 
к таксонам самого высшего ранга, таким как тип 
(напр., Gould, 1989), но в данном случае исклю-Gould, 1989), но в данном случае исклю-, 1989), но в данном случае исклю-
чение, видимо, только подтверждает правило, 
поскольку конкуренция между сильно диверги-
ровавшими таксонами в большинстве случаев 
сводится к минимуму. Современное биоразноо-
бразие животных, таким образом, может быть 
вполне успешно охарактеризовано монофилети-
ческими группами (Reif, 2009), и подобная клас-Reif, 2009), и подобная клас-, 2009), и подобная клас-
сификация, в целом, будет эволюционной. Но как 
только современные (или аналогичные ископае-
мые) монофилетические таксоны дают потомков, 
то становятся парафилетическими, а, следова-
тельно, должны быть исключены из классифика-
ции. Поэтому монофилетической будет только та 
группа, которая не эволюционирует (Van Valen, 
1978; Несов, 1989; Песенко, 1991; Brummit, 2002; 
Mayr, Bock, 2002; Hӧrandl, 2006, 2007; Rasnitsyn, 
2006; Zander, 2007). В связи с этим очевидно, что 
число парафилетических групп по мере «опуска-
ния» вглубь палеонтологической летописи бу-
дет расти. Применение кладистических методов 
в данном случае ничего не дает для понимания 
эволюции и никаким образом не отражает ее. 
Отдавая приоритет монофилетическим таксо-
нам (таксон А3 в приведенном выше примере) в 
ущерб парафилетическим (таксон А) кладистиче-
ская методология при анализе ископаемых групп 
способствует созданию таксонов со смешанной 
историей. В этом смысле неестественность стро-
го генеалогической (филогенетической) класси-
фикации кажется очевидной. 

Сторонники кладистики могут оспорить вы-
шеприведенное заключением тем, что высшие 
таксоны (к которым могут быть отнесены груп-
пировки видов А и Б) субъективны. Однако в дан-
ном вопросе мы согласны с М. Бентоном (Benton, 
2000) в том, что реальность (а, следовательно и 
объективность) надвидовых таксонов состоит в 
том, что они включают одни виды, но не другие. 
Это заключение уязвимо для критики и поэтому 
требует специального пояснения. Л. Вэн Вэйлен 
(Van Valen, 1978; см. также Brothers, 1985), сход-Van Valen, 1978; см. также Brothers, 1985), сход- Valen, 1978; см. также Brothers, 1985), сход-Valen, 1978; см. также Brothers, 1985), сход-, 1978; см. также Brothers, 1985), сход-Brothers, 1985), сход-, 1985), сход-
ным образом отстаивавший возможность при-
менения парафилетических групп, отмечал, что 
фрагменты клад, обособленные от других уни-

кальными адаптациями, существуют в природе, 
а не создаются нами («адаптивно униформные 
группы существуют в природе даже в отсут-
ствии таксономиста»). Однако в таком случае для 
операционального выделения таксона требует-
ся, чтобы его адаптивные границы можно было 
установить. В ряде случаев это может быть так 
(например, черепахи среди рептилий, пингвины 
среди птиц). Но очевидно, что для многих таксо-
нов четких адаптивных границ нет (что отмеча-
ет и сам Вэн Вэйлен). Кладистика, в отличие от 
эволюционной систематики, решает эту пробле-
му, заключая, что мы не знаем, что есть таксон 
заранее, и познаем его только через филогению 

Рис. 1. Преобразование топологии кладограммы при по-
следовательном кладистическом анализе эволюирующей 
группы, иллюстрирующее создание объектов со смешан-
ной историей: а – кладограмма, иллюстрирующая моно-
филетическую группу, взаимное филогенетическое поло-
жение членов которой задается иерархией последовательно 
возникавших синапоморфий; б – та же кладограмма, но 
после видообразования, в результате которого таксон А2 
разделился на А5 и Б1; в – кладограмма, иллюстрирующая 
дальнейшую эволюцию таксона Б1, освоившего новую эко-
логическую нишу. Адаптивная радиация предкового так-
сона Б1 привела к появлению таксонов Б2, Б3 и Б4. Обозна-
чения: А1-5, Б1-4 – гипотетические таксоны; А1–А3 – клады 
(монофилетические группы). 
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(кладограмму). Однако поскольку у надвидовых 
таксонов А и Б в вышеприведенном примере есть 
собственные истории, их эволюционная (а, зна-
чит, и биологическая) объективность очевидна 
(см. также Brothers, 1985). 

Видение высших таксонов как субъективных 
группировок полностью соответствует СТЭ, в 
рамках которой не существует разграничения 
между макро- и микроэволюцией. Тем не менее, 
многие современные исследователи склонны про-
водить качественную грань между этими процес-
сами. Примечателен анализ морфологического 
разнообразия ископаемых групп, проведенный 
П. Вагнером (Wagner, 2000), и показавший, что 
признаки, характеризующие ту или иную кладу, в 
общем случае, не накапливаются по мере эволю-
ции, а возникают уже в начальный период форми-
рования клады. Результаты изучения современно-
го разнообразия также неоднократно приводили 
к выводу о том, что интенсивное формообразова-
ние – обычное явление в период становления клад 
(Rabosky, Lovette, 2008). Так, например, недавно 
Э. Дерриберри с коллегами (Derryberry et al., 2011) 
заключил, что в истории таксономически богато-
го и морфологически разнообразного семейства 
кричащих воробьиных птиц Furnariidae, скорее 
всего, был этап взрывной диверсификации, а вся 
дальнейшая эволюция происходила с минималь-
ными морфологическими изменениями (при этом, 
примечательно, что интенсивность кладогенеза 
не ослабевала со временем).

Эволюция внутри групп приводит к тому, 
что в базальной части кладограмм оказывается 
множество длинных ветвей («гребенок») при от-
носительной редкости монофилетических групп. 
Примеров подобного рода можно привести мно-
жество. Зачастую именно такие группировки 
примитивных таксонов представляют собой 
парафилетические группы, выделяемые эволю-
ционной (некладистической) систематикой. В 
частности, морфологическая филогения уток 
(Worthy, 2009) демонстрирует парафилию ныр-Worthy, 2009) демонстрирует парафилию ныр-, 2009) демонстрирует парафилию ныр-
ков (Aythya), если исключить из них крохалиных 
(Mergini). Устранение парафилетического таксо-
на Aythya (рис. 2), необходимое с позиций клади-
стической методологии, противоречит здравому 
смыслу, и подобное действие, несомненно, ли-
шено эволюционного содержания – Aythya пред-
ставляют собой род уток, характеризующийся 
сходной морфологией и адаптациями и имею-
щий свою эволюционную историю. Причиной 
наблюдаемой частоты парафилетических групп 
в основаниях филогений может служить потеря 
синапоморфий (т. е. преобразование их в синапо-
морфии более инклюзивного таксона) предковой 

монофилетической группой при формировании 
эволюционно продвинутых потомков. 

Все вышесказанное справедливо только в 
том случае, когда удается установить реальную 
иерархию монофилетических групп. Однако оче-
видно, что в ряде случаев кладистическая методо-
логия может препятствовать этому. В результате 
различных ошибок метода монофилетические и 
парафилетические группы довольно легко могут 
взаимозаменяться на кладограмме – данный эф-
фект, насколько нам известно, ранее специально 
не обсуждался критиками кладизма. Так, напри-
мер, интересно проследить формирование моно-
филетической группы из примитивных членов 
клады. Рассмотрим вышеприведенный пример с 
таксонами А и Б. Вполне вероятно, что в процес-
се эволюции у членов таксона Б могут сформи-
роваться новые апоморфии, а вымирание эволю-
ционно примитивных членов таксона Б привет к 
тому, что синапоморфии, ранее определявщие ие-
рархию внутри таксона А, перестанут влиять на 
иерархическую структуру таксона Б. Например, 
иерархия видов таксона А может задаваться про-
грессирующим строением челюстного аппарата, 
позволяющим терминальным таксонам А3 и А4 
занимать новые экологические ниши. При форми-
ровании таксона Б челюстной аппарат преобразо-
вался таким образом, что определить точную по-
зицию таксона Б в иерархии видов таксона А ока-
жется невозможным. В данном случае сходство, 
характеризующее предковый таксон А, превра-
тится из симплезиоморфного в синапоморфное, в 
результате чего таксоны А1, А2, А3 и А4 объеди-
нятся в монофилетическую группу А, сестрин-
скую к таксону Б. Возможно, что случаи, подоб-
ные этому, весьма распространены, в результате 
чего многие истинно парафилетические (с точки 
зрения генеалогии) группы рассматриваются как 
монофилетические, приводя к частичной согласо-
ванности между классическими эволюционными 
и кладистическими классификациями. 

КОНЦЕПЦИЯ ПРЕДКА
Ядро теории эволюции составляют представ-

ления о преобразовании одних видов в другие. В 
связи с этим концепция предкового таксона пред-
ставляется одной из наиболее существенных со-
ставляющих эволюционной биологии. Очевидно, 
что предков на уровне вида (если принять «эво-
люционную» концепцию) в современном разноо-
бразии нет. Однако нельзя сомневаться в том, что 
в ископаемом состоянии существует вероятность 
(и, возможно, очень большая) найти истинно пред-
ковые формы. Например, нет никаких оснований 
сомневаться, что богатая плиоцен-плейстоценовая 
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палеонтологическая летопись мелких млекопитаю-
щих наглядно демонстрирует эволюцию в отдель-
ных филетических линиях. При этом массовость 
имеющегося палеонтологического материала по-
зволяет проследить, как происходит возникновение 
и закрепление в популяциях новых морфологиче-
ских признаков (Агаджанян, 2009). Предполагать 
при этом, что ни одна из известных популяций 
или видов не является предком какой-либо другой, 
попросту неэкономно (подробнее о возможности 
получения информации о предках на основании 
палеонтологической летописи см.: Gingerich, 1985; 
Wagner, 1995; Foote, 1996; Foote, Sepkoski, 1999; Fox 
et al., 1999; O’Keefe, Sander, 1999 и др.). 

Разумеется, что для того, чтобы показать, что 
два таксона связаны взаимоотношениями типа 

предок-потомок, нужно продемонстрировать, 
что в будущем никогда не будет открыт таксон, 
еще более подходящий на роль предка (Мейен, 
1988). Принципиально это невозможно, однако в 
хорошо изученных группах организмов заключе-
ние о том, что некий таксон представляет собой 
предка другого таксона (см. Wiley, 1981, c. 106), 
нужно рассматривать как научную гипотезу, ко-
торая не может быть верифицирована, но может 
получить определенную поддержку (Песенко, 
1991). Гипотезы с хорошей степенью поддержки 
представляют собой объективное научное зна-
ние; гипотеза о предке, таким образом, должна 
рассматриваться как важное научное обобщение 
на данном этапе накопления знания – она полно-
стью отвечает требованиям к научным гипоте-

Рис. 2. Кладограмма, иллюстрирующая предполагаемые филогенетиче-
ские отношения утиных (Aves: Anatidae) на основе анализа морфологи-
ческих признаков (по: Worthy, 2009, с изменениями). 

Н.В. Зеленков 
кладиСтичеСкий анализ, эволюция и палеонтология
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зам, поскольку может быть легко опровергнута 
новыми открытиями. 

Рассмотрим то, с какими трудностями стол-
кнется кладистика при исследовании форм, меж-
ду которыми существуют реальные отношения 
типа предок-потомок (см. также O’Keefe, Sander, 
1999; Hӧrandl, 2006). Обычно кладисты утверж-Hӧrandl, 2006). Обычно кладисты утверж-ӧrandl, 2006). Обычно кладисты утверж-randl, 2006). Обычно кладисты утверж-, 2006). Обычно кладисты утверж-
дают (напр., Platnick, 1979), что предок не может 
быть распознан, так как не имеет апоморфий, 
характеризующих его потомков (см. выше). Так, 
предположительный предок птиц эволюционного 
уровня Archaeopteryx не имеет признаков, харак-Archaeopteryx не имеет признаков, харак- не имеет признаков, харак-
теризующих птиц, например, пигостиля, и поме-
щается на кладограмме в качестве сестринской 
группы к птицам (Kitching et al., 1998). Однако, 
на наш взгляд, более критично для палеонтоло-
га не то, что предок помещается в сестринскую 
группу, а то, что кладистические методы не по-
зволяют установить, какому из исследуемых так-
сонов он ближе.

Рассмотрим модельный случай, при этом для 
простоты примем дихотомический принцип фор-
мообразования 5. Допустим, что некая предковая 
популяция разделилась на две, одна из которых 
позднее также дихотомически поделилась, сфор-
мировав виды А и Б (рис. 3, а). Такое, например, 
возможно, если популяция-предок А и Б (назовем 
ее гипотетическим таксоном «Д» - гипотетиче-
ским потому, что до разделения на таксоны А 
и Б она не может быть идентифицирована и не 
отличима от таксона В) оказалась изолирована 
в условиях, отличных от тех, где жила общая 
предковая популяция, что могло спровоцировать 
формообразование. Оставшаяся предковая попу-
ляция (таксон В) сохранила предковый фенотип 
(что важно для нашего анализа) и не дала начала 
другим видам (т. н. почковидное видообразова-
ние, см. H�randl, 2006), но со временем морфо-H�randl, 2006), но со временем морфо-�randl, 2006), но со временем морфо-randl, 2006), но со временем морфо-, 2006), но со временем морфо-
логически модифицировалась, превратившись в 
современный таксон Г. В результате кладисти-
ческого анализа современные таксоны (А+Б) и 
Г окажутся сестринскими группами (рис. 3, б). 
Данная схема корректно отражает иерархию 
таксонов, между которыми нет отношений типа 
предок-потомок. Но что будет, если мы включим 

в анализ ископаемый таксон В, представляю-
щий собой предковую популяцию для Г? Хотя в 
рамках биологической концепции вида таксон В 
неотделим от таксона Г, если между этими фор-
мами наблюдается морфологическое различие, 
палеонтолог несомненно посчитает их различ-
ными видами; кроме того, различие между В и Г 
(даже без учета их видовой обособленности) уже 
само по себе может стать причиной включения 
В в филогенетический анализ при обнаружении 
этой формы в палеонтологической летописи. 
Возможно, два варианта кладистического реше-
ния анализа с учетом таксона В. (1) В и Г могут 
иметь синапоморфию, отсутствуюшую у А и Б. 
Такое возможно, например, в случае реверсии об-
щей апоморфии предковой популяции у А и Б, а 
также в том случае, если таксон В приобрел эту 
апоморфию после изоляции популяции Д. В та-
ком случае на кладограмме (рис. 3, в) мы получим 
два сестринских таксона (А+Б) и (В+Г). (2) если 
же у таксонов В и Г нет синапоморфий (например, 
у Г есть аутапоморфии), то мы получим кладо-
грамму с неразрешенными филогенетическими 
отношениями между В, Г и (А+Б) (Рис. 3, г). 

Очевидно, что таксон В в полученных кладо-
граммах – предок таксона Г, но информация об 
этом не содержится в кладограмме. Кроме того, 
очевидно, что таксон В (но важно, что не Г) пред-
ставляет собой предка также таксонов А и Б (в 
том смысле, что имеет характерный для их пред-
ка фенотип), однако из имеющихся кладограмм 
(рис. 3, в, г) мы не можем сказать не только о том, 
что он является предком, но и установить, какой 
из таксонов (В или Г) ближе к общему предку так-
сонов А и Б. На наш взгляд, именно эта особен-
ность существенно ограничивает использование 
кладистического метода в реконструкции эволю-
ции. Но, пожалуй, еще интереснее рассмотреть 
дальнейшую возможную диверсификацию по-
томков популяций В и Д. Если Г даст начало ра-
диации видов, то таксон В, по сути представляю-
щий предка А и Б, окажется в основании филума, 
включающего потомков таксона Г (таксоны Е-З; 
рис. 3, д). Таким образом, современная кладисти-
ка не обладает аппаратом, позволяющим обнару-
живать близкородственные таксоны в том случае, 
если они расположены в основании разных фило-
генетических ветвей. Анализ признаков не всег-
да способен помочь в данном случае, поскольку 
таксоны, напрямую унаследовавшие апоморфии 
предков, не обязательно занимают базальное по-
ложение на кладограммах (Зеленков, 2011). 

Неспособность выявить предка (или таксо-
на, наиболее близкого к предку) кладистиче-
ским методом ставит под сомнение сам метод 

5 Критики кладистики иногда утверждают, что сохране-
ние предковых видов как отдельных сущностей лишает 
окружающий мир той иерархической структуры, которая 
может быть передана в виде кладограмм (напр., Horandl, 
2010). Это утверждение представляется неверным: сохра-
нившаяся часть предкового вида после видообразования 
продолжает накапливать собственные изменения, которые 
станут ее апоморфиями (или синапоморфиями потомков). 
В то же время ряд черт останется неизменным, обусловив 
общий предковый иерархический уровень (синапоморфии 
всей клады).
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изучения эволюции на основании кладограм-
мы. Первичность филогении в реконструкции 
эволюции была очевидна задолго до создания 
кладистики (напр., Северцов, 1925), однако 
ввиду отсутствия других объективных мето-
дик реконструкции филогении кладистический 
анализ сегодня видится единственным путем к 
изучению эволюции (напр., Harvey, Pagel, 1991). 
Эмбриогенез, долгое время считавшийся ключом 
к воссозданию эволюционных преобразований в 
филогении, ныне не рассматривается как прямое 
отражение филогенеза, в частности потому, что 
истинно гомологичные структуры могут фор-
мироваться в результате различных механизмов 
развития, в то время как один и тот же механизм 
развития может приводить к разным проявлени-
ям формы у взрослых организмов (Hall, 2003).

Примером, иллюстрирующим применение 
кладистического подхода к реконструкции эво-
люции могут служить Strisores, группа птиц, 
включающая традиционных членов отрядов ко-
зодоеобразных и стрижеобразных. Монофилия 
Strisores поддерживается как морфологической 
кладистикой, так и молекулярными данными 
(Mayr, 2010, 2011), в то время как внешний вид и 
внутренняя морфология этих птиц существенно 
различны. В соответствии с традиционным для 
морфологической кладистики принципом парси-
монии, дневной образ жизни должен был возник-

нуть вторично при возникновении отряда стри-
жеобразных, поскольку все примитивные члены 
группы (парафилетические козодоеобразные) 
характеризуются ночным образом жизни (Mayr, 
2010). Тем не менее теоретически возможно, что 
примитивный для клады признак может прояв-
ляться только у филогенетически продвинутых 
таксонов (Зеленков, 2011). Кроме того, как было 
показано Р. Скотлэндом (Scotland, 2000), парси-
мониальный анализ выбирает ту кладограмму из 
возможных, в которой преобладают плезиомор-
фии, поскольку при наличии конфликта данных 
именно группировка признаков в плезиоморфии 
позволяет минимизировать число эволюционных 
событий. Из этого важного заключения следует, 
что минимизация длины кладограммы не означа-
ет максимизации согласованности между призна-
ками (Scotland, 2000). В вышеприведенном при-
мере не менее вероятно, что предок Strisores мог 
вести дневной образ жизни, характерный для по-
давляющего большинства птиц (Mayr, 2010), одна-
ко утверждение об этом не может быть сделано на 
основании одной только кладограммы, поскольку 
внешняя группа не дает информации о предковом 
состоянии признаков (Nixon, Carpenter, 1993). 

Хотя кладистический анализ применяется 
для установления филогенетического положения 
таксона, на его основании часто делаются также 
и таксономические заключения. При этом таксо-

Рис. 3. Искажение информации о предке при кладистическом анализе: а – схема 
дробления гипотетического предкового таксона В с возникновением таксонов 
А, Б и Г; б – кладистические отношения между «современными» таксонами А, Б  
и Г, представляющими собой результат эволюции предкового таксона В; в, г  – два 
возможных варианта кладограмм, получающихся при включении в анализ пред-
ка (таксона В) и иллюстрирующие невозможность выяснения кладистическими 
методами, какой из двух таксонов более родственен кладе А+Б; д – кладограмма, 
иллюстрирующая диверсификацию таксона Г с возникновением таксонов Е, Ж  
и З; в данном случае таксон В трактуется, как вероятно близкий к предку Е, Ж  
и З, хотя он также является и предком А+Б. 

Н.В. Зеленков 
кладиСтичеСкий анализ, эволюция и палеонтология
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номия страдает от вышеуказанных особенностей 
кладистики еще больше, чем реконструкция эво-
люции. Кладистическими методами можно пока-
зать отнесение находки к определенному таксону 
только в том случае, если находка оказывается 
частью его радиации (“nested�). Никакой таксо-nested�). Никакой таксо-�). Никакой таксо-
номической информации для отдельно взятого 
таксона нельзя получить из кладограммы в том 
случае, если таксон оказывается в положении 
сестринской группы к ранее определенному так-
сону. Стоит относить его к ранее выделенному 
таксону или нет, для сестринских таксонов мож-
но определить только типологически. Но еще 
хуже обстоит дело в том случае, когда мы имеем 
дело с формами, являющимися потомками некой 
«предковой группы»: как было показано выше, 
кладистический анализ может неверно распозна-
вать их филогенетическое положение, что озна-
чает, что чем примитивнее таксон (т.е., чем боль-
ше плезиоморфных признаков он содержит), тем 
больше вероятность ошибки при установлении 
его филогенетического положения, поэтому для 
ископаемых организмов вероятность неверного 
таксономического решения возрастает с прибли-
жением изучаемой формы к основанию ее фило-
генетической линии (см. также Hӧrandl, 2006). 

НЕЕСТЕСТВЕННОСТЬ 
КЛАДИСТИЧЕСКОЙ КЛАССИФИКАЦИИ

Несмотря на пропаганду антиавторитариз-
ма, кладисты склонны апеллировать к авто-
ритету Дарвина (см., например, высказывание 
Фэрриса выше) при защите филосистематики. 
Дарвиновская эволюция подразумевает, однако, 
не только дивергенцию филетических линий, но 
и их собственную филетическую эволюцию (под-
робно о несоответствии филогенетической систе-
матики дарвиновским идеям см. Юдин, 1974). 
Несомненно, что именно преобразование призна-
ков составляет суть эволюции и должно учиты-
ваться биологами-систематиками не в меньшей 
степени, чем анализ топологии кладограммы, 
представляющей собой только иерархию соот-
ветствия между синапоморфиями. Тем не менее, 
кладистическая методология полностью игно-
рирует филетическую эволюцию без диверген-
ции. Такой подход, по-видимому, приемлем для 
классифицирования организмов, существующих 
в один момент времени (т. е. когда преобразова-
ние признаков у таксонов отсутствует), но при 
попытке классифицировать организмы, жившие 
в разные эпохи, филетическая эволюция, играю-
щая важнейшую роль в формировании биологи-
ческого разнообразия, не может не учитываться. 
Необходимо обратить внимание, что именно па-

леонтолог, применяя кладистический подход к 
созданию классификаций, в значительной мере 
лишает полученную систему эволюционного со-
держания. 

Кроме того, существуют серьезные основа-
ния полагать, что филогенетическая системати-
ка, основанная на принципах кладистики (т. н. 
«новая филогенетика» – Павлинов, 2005), не учи-
тывает не только филетическую компоненту эво-
люции (о чем шла речь выше), но даже не вклю-
чает и концепцию родства – основной критерий 
построения дарвиновской генеалогической систе-
мы. Неоднократно отмечалось (см. Nelson, 2004; 
Williams, Ebach, 2009), что кладистический ана-
лиз, по сути, представляет собой современную 
версию фенетической систематики, поскольку 
основан только на наборе сходств. Так, например, 
как можно установить родственные отношения 
между монофилетическими группами, для каж-
дой из которых характерны взаимоисключающие 
состояния одного и того же признака (напри-
мер, АВ имеет состояние 1, а ВС – состояние 2)? 
Внешняя группа не предоставляет информации 
(Nixon, Carpenther, 1993) об анцестральном со-
стоянии признака (и, соответственно, об его эво-
люции) для исследуемой группы организмов: оба 
наблюдаемых состояния (1 или 2) признака могут 
быть как примитивными, так и апоморфными. 
Кладистический анализ при построении дерева в 
таком случае учитывает только сходство между 
таксонами. Уильямс и Эбах (Williams, Ebach, 2009)  
на этом основании считают кладистическую си-
стему искусственной. 

Очевидно, что кладистическая методология 
не позволяет делать заключения о предковых так-
сонах, даже если такие включены в филогенетиче-
ский анализ, а также не учитывает филетической 
эволюции. Из этого следует, что классификация, 
изометричная кладограмме, имеет очень ограни-
ченное эволюционное содержание. Кроме того, 
требование классифицировать только строго 
монофилетические группы способствует созда-
нию объектов со смешанной историей (см. выше). 
Взаимоотношения между монофилетическими и 
парафилетическими группами, четко разделяе-
мыми в теории филогенетической систематики, 
на практике оказываются очень непростыми. Как 
мы попытались показать выше, однозначно трак-
товать парафилетические группы как противоре-
чащие идеям эволюции неверно. Э. Кнокс (Knox, 
1998, c. 24) справедливо отмечает, что парафиле-
тические группы сами по себе не противоречат 
онтологической структуре природы. 

Таким образом, изометричные кладограммам 
классификации не отвечают требованиям, предъ-
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являемым к естественным системам именно вви-
ду ограниченности заключенной в них эволю-
ционной информации (см. также: Zander, 2011). 
И хотя существуют разные взгляды на принци-
пы построения естественной системы (напр., 
Павлинов, 2005, 2011), очевидно, что наиболее 
существенное требование к ней заключается в 
том, чтобы она соответствовала действующей па-
радигме: пока биологическое разнообразие объ-
яснялось актом творения, естественная система 
должна была отражать именно упорядоченность 
живых организмов в связи с творением, но после 
широкого принятия теории биологической эво-
люции естественная система обязана быть эво-
люционной (Bock, 1974). Подобная точка зрения 
соответствует представлению о том, что био-
логическая классификация (несмотря на един-
ственность филогенетического дерева жизни) 
не существует в природе (Benton, 2000). Мнение 
Дж. Симпсона (Симпсон, 2006), утверждавше-
го, что «нечто, именуемое естественной класси-
фикацией» может быть только эволюционным, 
основано на его же убеждении в том, что «виды 
существуют, поскольку они эволюировали». 

Существуют и другие представления о есте-
ственной системе. Вслед за философами науки 
У. Уэвеллом и Д. Миллем, А.А. Любищев (1923) 
определяет естественную систему как такую, 
«где количество свойств объекта, поставленных 
в функциональную связь с его положением в си-
стеме, является максимальным». На этом осно-
вании он считает филогенетическую систему 
(которую он, тем не менее, называет эволюци-
онной) искусственной. Я.И. Старобогатов (1989), 
часто цитируемый в русскоязычной литературе 
в связи с данным вопросом, выступал с похожим 
мнением, определяя искусственную систему как 
систему, в которой отсутствует возможность 
прогноза большого числа свойств организмов  
(в отличие от естественной). Старобогатов от-
мечает, что концепция естественной системы, 
основанной на подлинных «внутренних сущно-
стях» объектов, в настоящее время неприемлема. 
Примечательно однако, что он выводит опреде-
ление искусственной системы из перечня систем, 
по его мнению, заведомо искусственных – такой 
подход к формулировке выглядит логически 
неверным. Несоответствие филогенетической 
системы критерию «естественной» часто опи-
сывается именно в свете ее недостаточной про-
гностичности (напр., Песенко, 1991; но см. Farris, 
1979). Как удачно заметил Л.А. Несов (1989), ки-
степерая рыба Osteolepididae и серая ворона при-
надлежат к единой филогенетической линии, но 
на основе черт строения первой трудно прогно-

зировать свойства второй. Р.К. Бруммит спраши-
вает: «Разве я – костная рыба?» (Brummitt, 2006). 
Соглашаясь с подобными утверждениями, стоит 
отметить, что наибольшим предсказательным 
потенциалом обладают не филогенетические си-
стемы, а те, что построены одновременно с уче-
том родства и сходства, например, такие, которые 
включают полифилетические таксоны (Valentine, 
1973, с. 101). Таким образом, степень прогностич-
ности системы, особенно в свете широкого рас-
пространения параллельной эволюции, не может 
служить основным критерием ее искусственно-
сти. В отличие от предыдущих авторов, мы от-
мечаем, что искусственность филогенетической 
системы обусловлена ее несоответствием эволю-
ционной парадигме. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Поскольку никто из биологов, очевидно, 

не будет спорить, что «видообразование и про-
исхождение таксонов путем преобразований – 
лучшее объяснение иерархии живой природы» 
(Farris, 2000), противоречие между сторонника-Farris, 2000), противоречие между сторонника-, 2000), противоречие между сторонника-
ми и противниками кладизма сводится к вопро-
су: использовать ли для создания классифика-
ции строго только генеалогию? Несомненно, что 
«естественная система должна быть генеалоги-
ческой», но естественна ли сама по себе генеало-
гическая система? Как мы попытались показать 
выше, это может быть не так, даже в том случае, 
если генеалогия действительно изометрична 
кладограмме. 

Основная задача классификации – сумми-
рование знаний об аттрибутах организмов, что 
служит необходимым условием для применения 
классификации в других областях биологии, та-
ких как биогеография, эмбриология и палеонто-
логия (Nelson, Platnick, 1981). Устойчивость клас-Nelson, Platnick, 1981). Устойчивость клас-, Platnick, 1981). Устойчивость клас-Platnick, 1981). Устойчивость клас-, 1981). Устойчивость клас-
сификации выражается в ее прогностической 
силе; при этом система, включающая ископаемые 
организмы, также обязана предсказывать и обоб-
щать наши знания об эволюции. Большинство 
выделенных кладистическими методами таксо-
нов не могут быть описаны признаками, вслед-
ствие чего кладистические классификации не 
могут служить источником информации и теря-
ют свою прогностическую силу (напр., Benton, 
2000), кроме того, они не суммируют никакой 
биологической информации, кроме генеалогии. 
Можно сколько угодно долго спорить о фило-
софском обосновании той или иной классифика-
ционной парадигмы, но до тех пор, пока целью 
классификации является умножение наших зна-
ний о природе (см. высказывание Докинза в эпи-
графе), в основе классификации должны лежать 

Н.В. Зеленков 
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представления о характере эволюции (как общие, 
так и частные). 

Морфологическая кладистика в настоящее 
время развивается, в основном, за счет исследо-
ваний в палеонтологии. Палеонтология же пред-
ставляет собой один из важнейших инструмен-
тов познания эволюции, и ее роль в построении 
естественной системы организмов не должна за-
нижаться. Тем не менее, как было показано выше, 
именно палеонтология сильнее всего страдает от 
неэволюционности кладистики. Чтобы избежать 
проблем с классификацией ископаемых организ-
мов, было предложено классифицировать формы, 
жившие в разные геологические эпохи, отдель-
но (Bigelow, 1961; Crowson, 1970; Griffiths, 1976). 
Однако поскольку палеонтология демонстрирует 
нам результаты эволюции, такой подход столь 
же (если не более) неэволюционен, как и простое 
совмещение ископаемых и современных форм в 
кладистической классификации. Один из воз-
можных выходов из данной ситуации представ-

ляется в том, чтобы, как писал У. Бок (Bock, 1977), 
кладограмма и классификация существовали не-
зависимо. Как отмечает Б. Дэйрэт (Dayrat, 2005), 
отношения типа предок-потомок, составляющие 
основу дарвиновского представления о древе 
жизни, можно отразить только в виде филогене-
тического дерева, но не в виде той или иной клас-
сификации. Можно предложить строить кладо-
граммы для форм, живших в одну эпоху, но для 
аккомодации их в сверхклассификацию или объ-
ективно конструируемое филогенетическое дере-
во необходим какой-то другой неоткрытый пока 
еще метод. И кто знает, может быть, мы вернем-
ся к деревьям Геккеля, разрешение ветвей кото-
рых станет надежнее благодаря кладистическим 
классификациям, положенным в их основу. Строя 
подобные деревья, мы сможем перебросить мост 
между теоретическим (подразумевающей отно-
шения типа предок-потомок) и операциональным 
(кладистической, в которой предки отсутствуют; 
Walsh, 1998) определениями монофилии. 
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CladistiC analysis, evolution and paleontology

n.v. Zelenkov

The phylogenetic systematics (cladistics) is generally accepted by biologists because the systems built on ge-
nealogy apparently adequately and impartially reflect evolution. But monophyletic groups that include taxa 
of different evolutionary levels may not have their own  history, so the cladistic systematics forces biologists 
to create taxa with mixed history. Such taxa are obviously unnatural. On contrary, paraphyletic groups, never 
accepted by cladistics, may have evolutionary history. The information on the evolutionary history of such 
paraphyletic groups is lost in cladistic systems. The  information about ancestors is not only neglected by cla-
distics, but the inclusion of ancestors to the phylogenetic analysis can result in distortion of the true phylogeny. 
Creating cladisitc classifications, paleontologists have to neglect evolutionary history of taxa more often since 
the paraphyletic taxa are especially common in the fossil record. Thus when fossils are considered, a cladistic 
system adds nothing to our understanding of evolution.
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Рассмотрена микроструктура арагонитовых раковин рода Palaeomutela Amalitzky, 
1891 из пермских отложений Тимано-Печорской платформы и кальцитовых раковин 
этого же рода из пермских отложений Восточно-Европейской платформы. Уточнены 
микроструктурные признаки раковин рода Palaeomutela. Дополнен диагноз рода 
Palaeomutela и семейства Palaeomutelidae Lahusen, 1897.

ВВЕДЕНИЕ
Микроструктура раковин является одним из 

основных признаков, используемых в системати-
ке вымерших групп двустворчатых моллюсков 
на родовом и более высоком уровне (Carter, 1990; 
Попов, 1992; Силантьев, 2010). Ранг признака обо-
сновывается сложным механизмом формирова-
ния раковин моллюсками.

Раковины двустворчатых моллюсков пред-
ставляют собой многослойный биокомпозитный 
материал, состоящий из кристаллов (кристалли-
тов) карбоната кальция, погруженных в органи-
ческую матрицу. Этот легкий и прочный агрегат 
сложной архитектуры обладает уникальными 
структурными свойствами, которые у каждого 
таксона моллюсков зависят от эволюционных 
путей его развития. Органическая матрица, син-
тезируемая в экстрапаллиальной полости живот-
ного, является каркасом, в котором происходит 
нуклеация неорганических кристаллов, их ори-
ентировка и рост. После захоронения ракови-
ны именно сохранность органической матрицы 
определяет возможности сохранения структуры 
первичного кристаллического материала (Carter, 
1990; Васильев, 2003; Bonucci, 2007; Barskov, 2008).

Двустворчатые моллюски строят свои рако-
вины либо целиком из арагонита, либо из ара-
гонита и кальцита. Очевидно, что структурные 
особенности наиболее сохранны у раковин, сло-
женных первичным арагонитом (Carter, 1990). 
Перекристаллизация арагонита в диагенетиче-
ский кальцит может как сохранять первичную 
арагонитовую структуру слоев раковины (Newell, 
1942; Carter, Tevesz, 1978a, б; Carter, 1990), так и в 
различной степени затушевывать ее, вплоть до 
полного уничтожения.

Установлено, что в пермских отложениях 
Тимано-Печорской платформы имеется боль-
шое количество местонахождений первично ара-
гонитовых раковин неморских двустворчатых 
моллюсков (Хасанова и др., 2010), единичные 
находки которых ранее были известны толь-
ко из перми Северо-Западного Китая (Brand et 
al., 1993). На территории Восточно-Европейской 
платформы и Предуральского краевого прогиба 
раковины Palaeomutela имеют кальцитовый со-
став (Хасанова, Силантьев, 2010; Хасанова и др., 
2010), поэтому можно предположить, что их пер-
вичная микроструктура в той или иной мере из-
менена перекристаллизацией.
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Цель работы состоит в определении возмож-
ности использования микроструктурных при-
знаков раковин Palaeomutela для таксономии при 
разной степени сохранности ископаемого мате-
риала. При выполнении работы решались следу-
ющие задачи: 1) уточнение микроструктурных 
особенностей раковин на материале наилучшей 
сохранности (первично арагонитовые раковины); 
2) изучение влияния перекристаллизации пер-
вичного арагонита в кальцит на микроструктур-
ные признаки раковин; 3) выяснение характера 
визуализации микроструктурных признаков при 
малых оптических увеличениях.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 
ИССЛЕДОВАНИЯ

Материалом исследования послужили кол-
лекции пермских неморских двустворчатых мол-
люсков А.К. Гусева и В.В. Силантьева, хранящи-
еся в Геологическом музее Казанского федераль-
ного университета (ГМ КФУ, колл. №№ 30 и 36). 

Минералогический состав раковин опреде-
лялся рентгенографическим анализом рако-
винного вещества на дифрактометре ДРОН-2. 
Изучение микроструктур раковин проводи-
лось на сканирующих электронных микро-
скопах Carl Zeiss Кабинета приборной ана-
литики Палеонтологического института 
им. А.А. Борисяка РАН (г. Москва). Изучались 
вертикальные сколы и пришлифовки, протрав-
ленные слабым раствором муравьиной кислоты.

РЕЗУЛЬТАТЫ
1. Микроструктура арагонитовых рако-

вин рода Palaeomutela. Изучение серии сколов 
арагонитовых раковин представителей рода 
Palaeomutela из пермских отложений Тимано-
Печорской платформы позволило установить их 
пятислойное строение (рис. 1), в то время как в 
раковинах большинства других родов пермских 
неморских двустворок, как правило, диагности-
руется только три слоя (Хасанова и др., 2010).

Внешний слой (слой 1) имеет толщину около 
30 мкм и сложен простыми вертикальными призма-
ми (SP). Не исключено, что он представляет собой 
внешнюю часть нижележащего слоя раковины.

Слой 2 (150-300 мкм) характеризуется ко-
маргинальной, т. е. ориентированной параллель-
но краям створки, ветвящейся перекрещено-
пластинчатой (CL(com)) структурой, с тонкими, 
узкими скрещенными (перекрестными и ветвя-
щимися) пластинами первого порядка.

Средний слой (слой 3) толщиной около 100-
300 мкм имеет радиально ориентированную 
перекрещено-пластинчатую структуру (CL(rad)). 
Это первая достоверная документация подобной 
структуры, характерной для раковин брюхоногих 
моллюсков, в основном слое раковины Bivalvia.

Между средним и внутренним слоями рас-
положен паллиальный миостракум (слой 4) тол-
щиной 20-50 мкм с неправильной простой при-
зматической структурой (PM).

Рис. 1. Микроструктура арагонитовой раковины Palaeomutela corpulenta Gusev, 1990, экз. ГМ КФУ, № 36/10-52-3, 
радиальный скол; Тимано-Печорская провинция, р. Бол. Сыня; средняя пермь, казанский ярус. 
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Рис. 2. Радиально ориентированная перекрещено-пластинчатая структура (CL(rad)) среднего слоя (слой 3) ра-
ковины Palaeomutela corpulenta Gusev, 1990, экз. ГМ КФУ, № 36/10-2206, радиальный скол: а – поверхности (пло-
скости) радиально ориентированных пластин, располагающихся в плоскости фотографии вертикально, сечение 
немного скошено и на сколах пластин видна ориентация слагающих их элементов (пластин) второго порядка, 
направленных под углом друг к другу в соседних пластинах, что создает «перекрестный» рисунок; б – разнона-
правленные кристаллиты, слагающие пластины второго порядка; Тимано-Печорская провинция, р. Бол. Сыня, 
обн. 63-69/1; средняя пермь, казанский ярус.

Рис. 3. Вид сверху на фрагмент скола нижне-передней части створки раковины Palaeomutela, экз. ГМ КФУ, 
№ 36/10-2218 (х 40): внешний слой отсутствует, виден слой 2 (CL(com)) с пластинами первого порядка, направ-
ленными параллельно краю створки (в правом нижнем углу снимка); там, где слой 2 сколот (левая верхняя 
часть снимка), проступают радиально ориентированные пластины слоя 3 (CL(rad)); Тимано-Печорская провин-
ция, р. Перебор, обн. 337; средняя пермь, казанский ярус.
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Внутренний слой (слой 5) раковины толщи-
ной 200-400 мкм характеризуется грубой непра-
вильной сложной перекрещено-пластинчатой 
(CCL) структурой.

Свободное пространство между кристалли-
тами, образовавшееся вероятно за счет раство-
рения части органической матрицы, подчерки-
вает структуру слоев раковин и делает возмож-
ным ее распознавание при слабых оптических 
увеличениях (рис. 3). 

2. Микроструктура кальцитовых раковин 
рода Palaeomutela. Изучение под сканирующим 
микроскопом серии ориентированных пришли-
фовок и сколов кальцитовых раковин предста-
вителей рода Palaeomutela из пермских отложе-
ний Восточно-Европейской платформы позво-
лило подтвердить доминирование радиально 
ориентированных перекрещено-пластинчатых 
микроструктур в основном (среднем) слое ра-
ковины (рис. 4).

Структуры внешних слоев (призматическая 
и комаргинальная перекрещено-пластинчатая) 
и внутреннего слоя (сложная перекрещено-

пластинчатая) в кальцитовых раковинах рода 
Palaeomutela определяются под сканирую-
щим микроскопом не достаточно уверенно. 
Значительно лучше эти структуры наблюдают-
ся в прозрачных шлифах и репликах (рис. 5). 

При выветривании и / или искусственной 
химической препарировке раковин радиальные 
и комаргинальные пластины первого поряд-
ка перекрещено-пластинчатых слоев раковин 
(слои 2 и 3) нередко доступны для наблюдения 
при малых увеличениях (× 40–60) оптического 
микроскопа (рис. 6, а, б). В некоторых случаях 
радиальная перекрещено-пластинчатая микро-
структура проявляется на внешней поверхности 
раковин в виде радиальной микроскульптуры 
(бороздок), покрывающей поверхность ракови-
ны между черепитчатыми линиями роста (рис. 
6, в, г). В ряде случаев при замещении вещества 
раковины глинистыми минералами некоторые 
микроструктурные особенности строения ра-
ковины могут сохраняться и быть доступны для 
наблюдения либо на отпечатках (чаще), либо на 
ядрах створок. 

Рис. 4. Радиальная перекрещено-пластинчатая структура кальцитовых раковин рода Palaeomutela: а-г –  
экз. ГМ КФУ, № 36/10-1108, радиальный скол раковины в области верхнего края створки при разных увеличени-
ях; д, е – экз. ГМ КФУ, № 36/10-1108, радиальный скол раковины в средней части створки; р. Волга, г. Нижний 
Новгород; верхняя пермь, северодвинский ярус (стрелками показаны границы радиальных пластин первого 
порядка).
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Рис. 5. Радиальное сечение кальцитовой раковины Palaeomutela tschuvashica 
(Gusev, 1990), экз. ГМ КФУ, № 36/9001, прозрачный шлиф (х 50); р. Волга,  
р. Аниш; верхняя пермь, северодвинский ярус (обозначения – см. рис. 1).

Рис. 6. Проявление микроструктуры на поверхности раковин: а, б – Palaeomutela numerosa Gusev, 1990, голо-
тип № 30/3130: а – правая створка раковины (× 2), б – выветрелая поверхность створки (× 30); видны радиаль-
ные пластины первого порядка среднего слоя раковины, перекрываемые комаргинальными пластинами слоя 2  
(в нижней части снимка); разрез «Монастырский овраг», р. Волга, Тетюшский р-н, Татарстан; средняя пермь, 
уржумский ярус, терминальные слои; в, г – Palaeomutela curiosa Amalitzky, 1892, экз. ГМ КФУ, № 36/11-1107: 
в – правая створка раковины (× 4), г – радиальные бороздки микроскульптуры, отражающие радиальную 
перекрещено-пластинчатую микроструктуру; р. Вятка; верхняя пермь, вятский ярус.
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ВЫВОДЫ
1. Изучение арагонитовых раковин позволи-

ло существенно уточнить микроструктурные 
признаки раковин рода Palaeomutela и допол-
нить диагноз рода и семейства: слой 1 (внеш-
ний) – простая призматическая структура; слой 
2 – комаргинальная перекрещено-пластинчатая 
структура; слой 3 (средний) – радиальная 
перекрещено-пластинчатая структура; слой 
4 (паллиальный миостракум) – неправильная 
простая призматическая структура; слой 5 (вну-
тренний) – неправильная сложная перекрещено-
пластинчатая структура.

2. Установлено, что при перекристаллиза-
ции арагонита в кальцит сохраняются основные 
микроструктурные особенности раковин рода 

Palaeomutela, доступные для наблюдения, как на 
сканирующих электронных микроскопах, так и на 
оптических микроскопах в отраженном и прохо-
дящем (в шлифах и прозрачных репликах) свете.

3. Определены признаки перекрещено-пла-
стинчатых микроструктур (комаргинальной  
и радиальной), наблюдаемые при малых оптиче-
ских увеличениях.
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Рассмотрена микроструктура арагонитовых раковин неморских двустворчатых 
моллюсков рода Concinella Pogorevitsch in Betekhtina, 1966 из пермских отложений 
Печорского Приуралья.

 

ВВЕДЕНИЕ 
Раковины двустворчатых моллюсков – мно-

гослойный биокомпозитный материал, состоя-
щий из кристаллов (кристаллитов) карбоната 
кальция, погруженных в органическую матрицу. 
Этот легкий и прочный продукт чрезвычайно 
сложной архитектуры обладает уникальными 
структурными свойствами, которые у каждо-
го таксона формировались в ходе уникальной 
эволюционной истории. Органическая матрица, 
синтезируемая в экстрапаллиальной полости 
животного, является каркасом, в котором проис-
ходит нуклеация неорганических кристаллов, их 
ориентировка и рост. После захоронения ракови-
ны именно сохранность органической матрицы 
определяет возможности сохранения первич-
ного кристаллического материала (Carter, 1990; 
Васильев, 2003; Bonucci, 2007; Barskov, 2008 и 
др.). Микроструктура слоев раковин является 
одним из признаков, используемых в системати-
ке вымерших групп двустворчатых моллюсков  
на родовом и более высоком уровне (Carter, 1990; 
Попов, 1992 и др.). Однако возможности его  
использования ограничиваются сохранностью  
материала.

Двустворчатые моллюски строят свои рако-
вины либо целиком из арагонита, либо из ара-
гонита и кальцита. Поэтому при изучении ис-
копаемых моллюсков считается, что структур-
ные особенности наиболее сохранны у раковин, 
сложенных первичным арагонитом (Carter, 1990). 
Перекристаллизация арагонита в диагенетиче-
ский кальцит может как сохранять реликтовую 
арагонитовую структуру слоев раковины (Newell, 
1942; Carter, Tevesz, 1978a, b; Carter, 1990), так  
и в различной степени затушевывать ее, вплоть 
до полного уничтожения. Определение степени 
сохранности (измененности) первичной струк-
туры у перекристаллизованных раковин имеет 
большое значение для установления системати-
ческой значимости наблюдаемых структур.

Первично арагонитовые раковины немор-
ских двустворчатых моллюсков (НДМ) рода 
Concinella Pogorevitsch in Betekhtina, 1966 впер-
вые установлены в пермских отложениях России 
(рис. 1). Микроструктурные особенности этих 
раковин существенно дополнили диагноз рода. 
Сравнение микроструктур арагонитовых и пере-
кристаллизованных раковин Concinella из разных 
местонахождений позволило определить степень 
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сохранности первичных структур при диагене-
тических изменениях раковинного вещества.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 
ИССЛЕДОВАНИЯ

Материалом исследования послужили кол- 
лекции В.И. Чалышева, И.С. Муравьева и А.К. Гу- 
сева, хранящиеся в Геологическом музее 
им. А.А. Штукенберга Казанского федерально-
го университета (ГМ КФУ, колл. № 30). Всего  
обработано более 50 образцов с пермскими НДМ 
из 20 обнажений и 5 скважин, расположенных  
в Печорском Приуралье в пределах Большесы-
нинской впадины и гряды Чернышева. Для срав-
нения были изучены образцы из коллекции (ГМ 
КФУ, колл. № 36) пермских НДМ из ильинской 
подсерии кольчугинской серии Кузнецкого бас-
сейна (сб. И.В. Будникова, Л.Г. Перегоедова, 
СНИИГГиМС).

Визуальное определение степени сохранно-
сти первичных арагонитовых раковин у НДМ 
контролировалось рентгенографическим анали-
зом раковинного вещества на модернизирован-
ном дифрактометре ДРОН-2.

Изучение микроструктур раковин прово-
дилось на сканирующих электронных микро-
скопах (СЭМ) Кабинета приборной аналити- 
ки Палеонтологического института им. А.А. Бо-
рисяка РАН (г. Москва). Изучались вертикальные 
сколы и пришлифовки раковин, протравленные 
слабым раствором муравьиной кислоты.

ИСТОРИЯ ИЗУЧЕНИЯ 
В целом, степень изученности пермских НДМ 

Большесынинской впадины и гряды Чернышева 
достаточно высокая. Работы В.В. Погоревича 
(1977), А.К. Гусева (Муравьев, 1972; Гусев, 1990), 
Н.Е. Яцук (Бетехтина и др., 1987) и особенно 
Г.П. Канева (1977, 1985, 1989, 1990, 1994; Варюхина 

и др., 1981 и др.) содержат большое количество 
описаний таксонов различного ранга (главным об-
разом родов и видов), данные по их стратиграфи-
ческому распространению, различные варианты 
зональных схем. Нужно отметить, что все пере-
численные авторы отличаются разными подхода-
ми к систематике НДМ. В частности, их взгляды  
на объем рода Concinella и на стратиграфическое 
распространение относимых к нему видов, как 
правило, различны. Определение минерального 
состава и изучение микроструктуры раковин перм-
ских НДМ в указанных работах не проводились.

Род Concinella был впервые описан 
В.В. Погоревич в рукописном отчете 1951 г. Позднее 
О.А. Бетехтина (1966, с. 198) опубликовала описа-
ние Concinella Pogorevitsch, 1951 с указанием типо-
вого вида Posidonomya concinna Jones, 1901 (коль-
чугинская серия Кузнецкого бассейна). Согласно 
статье 50.1.1. МКЗН (International…, 1999), датой 
установления рода следует считать 1966 г., а его ав-
тором является В.В. Погоревич, как исследователь 
прямо ответственный за номенклатурный акт и 
критерии пригодности таксона. Существующие в 
публикациях иные указания на дату установления  
и авторство рода Concinella некорректны.

Род Concinella Pogorevitsch in Betekhtina, 1966 
в настоящее время (Силантьев, Картер, 2010) отно-
сится к надсемейству Prokopievskioidea H. Vokes, 
1967. Положение семейства Prokopievskioidea  
в общей системе класса Bivalvia следующее: 
подкласс Autobranchia Grobben, 1894, инфра-Autobranchia Grobben, 1894, инфра- Grobben, 1894, инфра-Grobben, 1894, инфра-, 1894, инфра-
класс Pteriomorphia Beurlen, 1944, надсемейство 
Prokopievskioidea H. Vokes, 1967.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Рентгенографический анализ раковин 

Concinella из различных местонахождений 
Печорского Приуралья во всех случаях выявил 
наличие первичного арагонита. Интенсивность 

Рис. 1. Concinella concinna (Jones): а – экз. 30/3332, ядро с фрагментами стенки раковины; Тимано-Печорская 
провинция, правый берег р. Печора, в 3 км выше д. Усть-Сопляс; б – экз. ГМ КФУ, № 30/3330, раковина; там 
же; в – экз. ГМ КФУ, № 56/2039, раковина; Кузнецкий бассейн.

Л.В. Химченко, М.Н. Уразаева, В.В. Силантьев
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диагностических рефлексов арагонита на диф-
рактограммах позволяет говорить о его значи-
тельно более высоком содержании по сравнению 
с кальцитом, имеющим, вероятно, вторичную 
природу. Раковины Concinella из Кузнецкого бас-
сейна состоят целиком из кальцита, что говорит 
об их полной или частичной перекристаллиза-
ции.

В изученных арагонитовых раковинах типо-
вого вида Concinella concinna (Jones) из вертнин-Concinella concinna (Jones) из вертнин- concinna (Jones) из вертнин-concinna (Jones) из вертнин- (Jones) из вертнин-Jones) из вертнин-) из вертнин-
ской свиты уржумского яруса Среднепечорского 
поднятия наблюдается хорошо сохранившееся 
перламутровое строение среднего и внутрен-
него слоев раковин, внешний слой отсутствует 
(рис. 2). Граница между средним и внутренним 
слоями постепенная. Толщина изученных рако-
вин составляет в среднем 0.2 мм.

В раковинах этого же вида из ильинской под-
серии (уржумский ярус) Кузнецкого бассейна, 
напротив, наблюдается внешний, предположи-
тельно первично кальцитовый, слой раковины с 
неправильной простой призматической структу-

рой. Границы призматического слоя резкие, что 
позволяет предполагать сохранность первичного 
кальцита. Призмы, слагающие внешний слой, 
имеют неправильную форму, отличаясь этим от 
правильных простых призм раковин большин-
ства двустворчатых моллюсков. В то же время, 
сходные неправильные кальцитовые призмы на-
блюдаются у некоторых представителей морско-
го надсемейства Ambonychioidea. Внутренние 
слои раковины у кузбасских форм перекристал-
лизованы и представлены синтаксиальным диа-
генетическим кальцитом, миметически повторя-
ющим призматическую структуру внешнего слоя 
(рис. 3). Толщина изученных раковин составляет 
в среднем 0.12 мм.

Полученные данные позволили дополнить 
диагноз рода Concinella Pogorevitsch in Betekhtina, 
1966: внешний слой раковины кальцитовый, 
структура неправильная простая призматиче-
ская; средний и внутренний слои арагонитовые 
перламутровые. При перекристаллизации араго-
нитовые слои могут полностью утрачивать пер-
воначальную структуру.

Рис. 2. Микроструктура раковин Concinella concinna (Jones), экз. ГМ КФУ, № 30/5910:  
а – внутренний перламутровый слой раковины; б – внутренний перламутровый слой при 
большем увеличении; Тимано-Печорская провинция, р. Большая Сыня, в 12 км выше  
д. Кыдзрасью.

Рис. 3. Микроструктура кальцитовой раковины Concinella concinna (Jones), экз. ГМ КФУ,  
№ 36/4003; Кузнецкий бассейн.

а б

а б
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ  
И ВЫВОДЫ

Вопросы биоминерализации раковин дву-
створчатых моллюсков, значение микрострук-
турных признаков раковин для систематики 
класса, проблемы сохранности первичного веще-
ства и микроструктурных признаков рассмотре-
ны в ряде крупных обобщающих работ (Carter, 
1990; Васильев, 2003; Bonucci, 2007 и др.).

В палеозойских отложениях местонахождений 
раковин двустворчатых моллюсков с сохранив-
шимся арагонитом немного и почти все они при-
урочены к морским фациям. Раковины пермских 
неморских двустворчатых моллюсков с сохранив-
шимся арагонитом до настоящего времени были 
известны только с территории Северо-Западного 
Китая (Brand et al., 1993). Во многих пермских ме-
стонахождениях НДМ вещество раковины полно-
стью отсутствует (Бетехтина, 1966; Гусев, 1990).

Считается, что сохранение первичного ара-
гонита у ископаемых раковин определяется 
главным образом умеренно восстановительны-
ми условиями осадконакопления (Hall, Kennedy, 
1967; Kennedy, Hall, 1967; Degens, 1970). Такие 
условия снижают скорость бактериального раз-
ложения органической матрицы раковины и по-
этому гидрофобные компоненты органической 
матрицы продолжают предохранять арагонит 
от воздействия грунтовых вод. Имеется мнение, 
что аминокислоты могут препятствовать пере-
ходу арагонита в кальцит посредством эпитак-

сиального эффекта, образуя защитный нарост 
на поверхности кристаллов (Jackson, Bischoff, 
1971). Существенно восстановительные условия 
среды, хотя и снижают скорость бактериаль-
ного разложения, но имеют противоположный 
эффект благодаря воздействию кислых поровых 
вод, способствующих быстрому растворению 
арагонитовых, а подчас и кальцитовых, слоев 
раковины (Carter, 1990).

Род Concinella интересен тем, что его типовой 
вид Concinella concinna (Jones) хорошо маркирует 
уржумский ярус в пределах всей Ангарской па-
леозоогеографической области. Между тем, ис-
пользование только внешних систематических 
признаков привело к тому, что стратиграфиче-
ское распространение типового вида в Печорском 
бассейне определялось в объеме всей печорской 
серии (Гусев, 1990, с. 154), что снижало его кор-
реляционный потенциал.

Полученные в ходе данной работы микро-
структурные признаки рода Concinella на мате-
риале разной степени сохранности (первично ара-
гонитовом и перекристаллизованном) не только 
дополняют его диагноз, но и позволяют прово-
дить таксономическую диагностику по фрагмен-
тарным остаткам раковин из местонахождений 
разных палеозоогеографических провинций. В 
перспективе использование микроструктурных 
признаков позволит уточнить видовой объем 
рода Concinella и детализировать стратиграфи-
ческие интервалы распространения его видов. 
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shell MiCrostruCture of the perMian non-Marine bivalves
of the genus ConCrinella pogorevitsCh in beteKhtina, 1966 

l.v. Khimchenko, M.n. urazaeva, v.v. silantiev

The microstructure of aragonite shells of the non-marine pelecypod genus Concinella Pogorevitsch  
in Betekhtina, 1966 from the Permian of the Ural-Pechora area is studied. 
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ПРЕДСТАВИТЕЛИ РОДА narKeMina Martynov 
(inseCta: eoblattida: CneMidolestidae) ИЗ КАРБОНА СИБИРИ

© 2012 г.  Д.С. Аристов

Палеонтологический институт им. А.А. Борисяка РАН
e-mail: danil_aristov@mail.ru

Переописан типовой материал Narkemina angustata Martynov, 1930, N. angustiformis 
Sharov, 1961 и N. genuina Sharov, 1961 (Insecta: Eoblattida: Cnemidolestidae) из верхнего 
карбона Сибири. Виды N. angustiformis и N. genuina восстановлены из синонимов. 
На дополнительном материале показана индивидуальная изменчивость жилкования 
N. angustiformis. 

Верхнекарбоновые Eoblattida на террито-
рии России немногочисленны. Из нескольких 
местонахождений Сибири описаны представи-
тели семейств Cnemidolestidae, Gerapompidae 
и Spanioderidae (Аристов, в печати). К семей-
ству Cnemidolestidae относится род Narkemina 
Martynov, 1930, рассматриваемый в данной ра-
боте. Род Narkemina был описан в семействе 
Narkemidae (Мартынов, 1930). Позднее было 
описано семейство Narkeminidae (Pinto, Ornellas, 
1991), впоследствии сведенное в синонимы к 
Ischnoneuridae (Rasnitsyn, 2002). К Ischnoneuridae 
(=Aetophlebiidae, =Narkeminidae) были отнесены 
верхнекарбоновые роды Ischnoneura Brongniart, 
1893, Ctenoptilus Handlirsch, 1906, Ischnoneurilla 
Handlirsch, 1919, Protodiamphipnoa Brongniart, 
1885 из местонахождения Комментри (стефан-
ский ярус Франции), Aetophlebia Scudder, 1885 из 
Мэзон Крик (демойнский ярус Иллинойса, США), 
Narkemina Martynov, 1930 из верхнего карбона 
Сибири, местонахождений Винсдор (демойнский 
ярус Миссури, США) и Боитува (подсерия Итараре 
Бразилии), Paranarkemina Pinto et Ornellas, 1980 из 
местонахождения Бахо-де-Велиз (стефанский ярус 
Аргентины) и Narkeminopsis Whalley, 1979 из вест-

фальского Рэдстока в Великобритании (Rasnitsyn, 
2002). Поскольку род Ischnoneura сейчас перенесен 
в Hypoperlida (Rasnitsyn, Aristov, 2012), корректным 
названием семейства для оставшихся родов явля-
ется Cnemidolestidae Handlirsch, 1906. Сходную по 
объему группу родов О. Бету рассматривал как от-
ряд Cnemidolestodea. В Cnemidolestodea им были 
включены рода Cnemidolestes Handlirsch, 1906 из 
Комментри, Protodiamphipnoa, Bouleites Lameere, 
1917, Ischnoneura, Narkemina, Narkeminopsis, 
Aetophlebia, Amphiboliacridites Langiaux et Parriat, 
1974 из местонахождения Монсо-ле-Мин (стефан-
ский ярус Франции), Paranarkemina и Narkema 
Handlirsch, 1911 из Мэзон-Крик (Béthoux, 2005). 
По нашему мнению, семейство Cnemidolestidae 
включает роды Cnemidolestes, Protodiamphipnoa, 
Bouleites, Narkemina, Narkeminospis, Aetophlebia, 
Amphiboliacridites, Paranarkemina, Narkema из 
числа уже упомянутых, а также Carpenteroptera 
Pinto, 1990 из местонахождений подсерии Итараре 
Фазенда Хука (штат Санта Катарина) и Дураснал 
(штат Риу-Гранди-ду-Сул) в Бразилии, Velizphlebia 
Martins-Neto, Gallego et Brauckmann, 2007 из Бахо-
де-Велиз (Martins-Neto et al., 2007), а также не-
сколько родов из верхнекарбоновых местонахож-

СОВРЕМЕННАя ПАЛЕОНтОЛОгИя: КЛАССИчЕСКИЕ И НОВЕйшИЕ МЕтОДы – 2012 
М.: ПИН РАН, 2012. С. 37–48 



38

Современная палеонтология: клаССичеСкие и новейшие методы – 2012 
М.: ПИН РАН, 2012 

дений Чуня (Красноярский край, Эвенкийский 
НО, Эвенкийский р-н, левый берег р. Чуня, право-
го притока р. Подкаменная Тунгуска, в 12 км ниже 
устья р. Ёробы; катский горизонт, катская свита), 
Изыхские Копи (Россия, Республика Хакасия, 
20 км юго-западнее г. Абакан, правый берег 
р. Абакан у п. Изыхские Копи; белоярская свита) 
и нижнепермского местонахождения Кедровка 
(Кемеровская обл., правобережье р. Томь, левый 
склон долины р. Кедровка, балахонская серия, верх-
небалахонская подсерия, ишановский горизонт; 
нижняя пермь, кунгурский ярус: Щербаков, 2008), 
описание которых находится в печати (Аристов, в 
печати). Для этих родов наиболее характерны SC, 
заканчивающаяся на R, полностью или частично 
редуцированная МР и CuA, образующая два вет-
вящихся ствола, чаще всего образующие два на-
правленные друг к другу гребня. Из всех перечис-
ленных выше родов в Cnemidolestidae не включен 
род Ctenoptilus (=Ischnoneurilla; Béthoux, Nel, 2005). 
Для переднего крыла этого рода характерно преко-
стальное поле и задние ветви на CuA, что не свой-
ственно остальным кнемидолестидам. Положение 
рода Ctenoptilus в пределах Eoblattida является не-
ясным.

В верхнем карбоне Сибири (балахонская 
серия, нижнебалахонская подсерия, алыкаев-
ская свита) известны три представителя рода 
Narkemina. Из местонахождения Верхотомское 
(правобережье р. Томь в 15 км ниже г. Кемерово, 
правый склон долины р. Б. Чесноковки выше 
с. Верхотомское) описана Narkemina angustata 
Martynov, 1930 (Мартынов, 1930; Шаров, 1961). 
Из Желтого Яра (Крапивенский р-н, правый 
берег р. Томь ниже устья р. Змеинки и выше 
д. Ивановка) и Завьялово (Новосибирская обл., 
Тогучинский р-н, ж.-д. выемка у с. Завьялово) 
описаны N. angustiformis Sharov, 1961 и N. gen-N. angustiformis Sharov, 1961 и N. gen-. angustiformis Sharov, 1961 и N. gen-angustiformis Sharov, 1961 и N. gen- Sharov, 1961 и N. gen-Sharov, 1961 и N. gen-, 1961 и N. gen-N. gen-. gen-gen-
uina Sharov, 1961, соответственно (Шаров, 1961). 
Представители N. angustata указывались из место-N. angustata указывались из место-. angustata указывались из место-angustata указывались из место- указывались из место-
нахождения Чуня (Расницын, 1980; Стороженко, 
1998). N. angustiformis и N. genuina были сведе-N. angustiformis и N. genuina были сведе-. angustiformis и N. genuina были сведе-angustiformis и N. genuina были сведе- и N. genuina были сведе-N. genuina были сведе-. genuina были сведе-genuina были сведе- были сведе-
ны в синонимы к N. angustata (Расницын, 1980; 
Стороженко, 1998, соответственно), ниже обо-
сновывается самостоятельность обоих видов. 
Представители Narkemina из Чуни отнесены 
нами к N. angustiformis, к этому же виду отно-N. angustiformis, к этому же виду отно-. angustiformis, к этому же виду отно-angustiformis, к этому же виду отно-, к этому же виду отно-
сятся крылья из Изыхских Копей (см. ниже). N. 
angustiformis является одним из наиболее много- является одним из наиболее много-
численных видов насекомых в Чуне и некото-
рых слоях местонахождения Изыхские Копи. В 
Желтом Яре, напротив, несмотря на большие 
сборы, эоблаттиды представлены одним экзем-
пляром этого вида. Обсуждаемый вид уникален 
среди эоблаттидовых не только достаточно ши-

роким географическим распространением, но и 
тем, что известен из нескольких близких по воз-
расту, но не одновозрастных местонахождений. 
Белоярская свита (Изыхские Копи) залегает на 
побережной свите, которая, как и катская свита 
(Чуня), сопоставляется с верхами мазуровской – 
низами алыкаевской свиты (Стратиграфический 
словарь…, 1977).

Широко распространенные и достаточно 
многочисленные Cnemidolestidae являются од-Cnemidolestidae являются од- являются од-
ними из немногих карбоновых эоблаттид, для 
которых возможна реконструкция образа жизни. 
Кнемидолестиды были крупными насекомыми 
с пронотумом без параноталий, с сильно увели-
ченными хватательными передними ногами и на-
правленными вперед голенями средних и задних 
ног (рис. 1). Отсутствие параноталий пронотума 
и направленные вперед голени всех трех пар ног 
характерны для специализированных фитофи-
лов. Такое строение ног обеспечивает не опорное, 
как у наземных насекомых, а подтягивающее 
движение, характерное для обитателей расти-
тельности и водных реофилов. Параноталии про-
нотума, образующие полное кольцо, служат для 
защиты крыльев при движении в подстилке. У 
открытоживущих форм параноталии не развиты 
или у некоторых представителей Dictyoneuridea 
представляют собой два латеральных крыло-
видных выроста. Очень крупные хватательные 
ноги большинства кнемидолестид характерны 
для специализированных хищников-засадников 
(Горохов, 2004). Cnemidolestidae представляли 
собой крупных, плохо летающих (из-за соотно-
шения размеров ног и крыльев) фитофилов, веду-
щих образ жизни хищников-засадников. Такой 
образ жизни характерен для современных бого-
молов и некоторых прямокрылых. Для многих 
кнемидолестид характерна криптическая, чаще 
поперечно-полосатая (рис. 1, а, в) окраска. Такая 
окраска могла служить защитой как от крупных 
стрекоз Meganeuridae, так и от мелких насекомо-Meganeuridae, так и от мелких насекомо-, так и от мелких насекомо-
ядных завропсид типа Petrolacosaurus, которые 
могли обитать на растениях (А.Г. Сенников, личн. 
сообщ.). Именно защитой от последних могла 
объясняться окраска уникального для карбона 
Protodiamphipnoa gaudryi (рис. 1, б). На темных 
крыльях этого насекомого, помимо мелких пя-
тен, имеются два крупных поперечных светлых 
пятна с темной серединой, напоминающих глаза. 
Такая окраска у современных насекомых служит 
защитой от птиц. Защитная окраска характерна 
для представителей семейства из местонахожде-
ний Северной Америки и Европы, находившихся 
в низких палеоширотах (Eskov, 2002). Для кнеми-Eskov, 2002). Для кнеми-, 2002). Для кнеми-
долестид из высокоширотных местонахождений 
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Южной Америки и Сибири криптическая окра-
ска не характерна (Pinto, Adami-Rodrigues, 1999; 
рис. 2, 3). Это объясняется, вероятно, отсутствием 
в этих местонахождениях стрекоз (Мартынова, 
1961; Pinto, Adami-Rodrigues, 1999) и мелких за-Pinto, Adami-Rodrigues, 1999) и мелких за-, Adami-Rodrigues, 1999) и мелких за-Adami-Rodrigues, 1999) и мелких за--Rodrigues, 1999) и мелких за-Rodrigues, 1999) и мелких за-, 1999) и мелких за-
вропсид (Сенников, личн. сообщ.). Следует отме-
тить, что некоторые насекомые-фитофаги демон-
стрируют криптическую окраску и в низких и в 

высоких палеоширотах. Например, для много-
численных в Чуне и Изыхских Копях Tchirkovaea 
G. Zalessky, 1931 (Dyctioneurida) характерна пят-. Zalessky, 1931 (Dyctioneurida) характерна пят-Zalessky, 1931 (Dyctioneurida) характерна пят-, 1931 (Dyctioneurida) характерна пят-Dyctioneurida) характерна пят-) характерна пят-
нистая криптическая окраска (Родендорф, 1961; 
Sinitshenkova, 2002). Такая окраска служила, ве-, 2002). Такая окраска служила, ве-
роятно, защитой от кнемидолестид, единствен-
ных крупных хищных насекомых в этих место-
нахождениях.

Рис. 1. Представители семейства Cnemidolestidae (масштабная линейка – 5 мм): а – Narkeminopsis eddi Whalley, 
1979, голотип NHM, In. 64531; отпечаток переднего крыла; Великобритания, Рэдсток, Эйвон; вестфальский ярус 
D, верхний карбон (хранится в Natural History Museum, London); б –  Protodiamphipnoa gaudryi (Brongniart, 1885), 
реконструкция на основе неотипа MNHN-DHT-R51400, экз. MNHN-DHT-R51393, MNHN-DHT-R51045 и ли- 
тографии (Brongniart, 1885, табл. II, фиг. 1); в – Cnemidolestes woodwardi (Brongniart, 1893), голотип MNHN-
DHT-R51272, общий вид; Франция, Алье, местонахождение Комментри; стефанский ярус В-С, верхний карбон.

Д.С. Аристов
предСтавители рода NarkemiNa martyNov ...
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Рис. 2. Представители рода Narkemina из верхнего карбона Сибири (масштабная линейка – 1 мм (в) и 5 мм – 
остальные): а – N. angustata Martynov, 1930, голотип ПИН, № 3115/129, переднее крыло субимаго; Кемеровская 
обл., местонахождение Верхотомское;  б, г–е  – N. angustiformis Sharov, 1961:  б – голотип ПИН, № 1281/249, пе-
реднее крыло субимаго; Кемеровская обл., местонахождение Желтый Яр; алыкаевская свита, нижнебалахонская 
подсерия; г – переднее и заднее крыло субимаго, реконструкция на основе экз. ПИН, № 3115/97; д – экз. ПИН, 
№ 3115/120, переднее крыло субимаго; е – экз. ПИН, № 3115/249, переднее крыло имаго; Красноярский край, 
местонахождение Чуня; катская свита; в – Narkemina sp., экз. ПИН, № 5384/14, крыловые зачатки; Республика 
Хакасия, местонахождение Изыхские Копи; белоярская свита.
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Рис. 3. Представители рода Narkemina из верхнего карбона Сибири (масштабная линейка – 2 мм (и) и 5 мм 
(остальные): а–з – Narkemina angustiformis Sharov, 1961, субимаго: а – экз. ПИН, № 3115/120, б – экз. ПИН, 
№ 3115/121, в – экз. ПИН, № 3115/245; г – экз. ПИН, № 3115/220; д – экз. ПИН, № 3115/228, передние крылья; е – 
экз. ПИН, № 3115/97, переднее и заднее крыло; Красноярский край, местонахождение Чуня; катская свита, верх-
ний карбон; ж – экз. МГЦС, № 1/8/03/119-120, з – экз. ПИН, № 5384/18, передние крылья; Республика Хакасия, 
местонахождение Изыхские Копи; белоярская свита, верхний карбон; и – N. genuina Sharov, 1961, голотип ПИН, 
№ 742/58, переднее крыло субимаго; Россия, Кемеровская обл., местонахождение Завьялово; алыкаевская свита, 
нижнебалахонская подсерия.

Д.С. Аристов
предСтавители рода NarkemiNa martyNov ...
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Для N. angustata предполагается развитие 
по типу археметаболии, при котором имеются 
крылатые стадии субимаго и имаго (Расницын, 
1998; Стороженко, 1998). Первая отличается 
недоразвитыми половыми органами и более 
толстыми крыльями с развитой гиподермой. 
Такой тип развития характерен для поденок, 
палеодиктиоптер и некоторых гриллоблаттид. 
Крыловые зачатки нимфы Narkemina sp. (рис. 2, 
в), кожистые, темные с нечетким, но узнаваемым 
жилкованием. Для отпечатков субимагиналь-
ных крыльев по сравнению с имагинальными 
характерна более кожистая, темная мембрана 
крыла и нечеткие очертания жилок (рис. 2, б, 
г, е). Имагинальные крылья (рис. 2, д) отлича-
ются светлой мембраной и четкими жилками. 
Субимагинальные крылья могут быть меньше 
имагинальных или равными им по величине. 
Для N. angustata предполагалось наличие двух 
субимагинальных и имагинальной стадий с 
длиной переднего крыла соответственно 32-34, 
35-37 и 39-43 (Стороженко, 1998). Часть материа-
ла, использованного в этих промерах, была опи-
сана как новые роды и виды (Аристов, в печати). 
Измерения передних крыльев, определенных 
нами как N. angustiformis, показало, что дли-
на субимагинальных и имагинальных крыльев 
колеблется от 38 до 40 мм. Субимагинальные 
крылья не удалось разделить на размерные 
классы, разница в размерах объясняется, веро-
ятно, индивидуальной изменчивостью. Это по-
зволяет предполагать для N. angustata наличие 
одной субимагинальной стадии, не всегда отли-
чающейся по размеру от имаго. Наличие одной 
субимагинальной стадии, не отличающейся по 
размерам от имаго, характерно для современ-
ных поденок. 

Материал, включая типы, хранится в 
Палеонтологическом институте им. А.А. Бо-
рисяка РАН (ПИН РАН) и Музее геологии  
Центральной Сибири, г. Красноярск (один 
экз. N. angustiformis). Автор признателен  
А.П. Расницыну (ПИН РАН) за ценные замеча-
ния и О.Ф. Якуниной (МГЦС) за предоставле-
ние материала для изучения. Работа поддержа-
на грантом РФФИ, № 10-04-01713 и программой 
Президиума РАН «Происхождение биосферы и 
эволюция гео-биологических систем».

Отряд Eoblattida Handlirsch, 1906
Семейство Cnemidolestidae Handlirsch, 1906

Род narkemina Martynov, 1930
Narkemina: Мартынов, 1930, с. 1229; Шаров, 1961, с. 167;  
1962, с. 122; Pinto, Ornellas, 1978, с. 311; Lewis, 1979,  

с. 754; Расницын, 1980, с. 150; Pinto, 1980, с. 288; 
Pinto et al., 1980, с. 208; Carpenter, 1992, с. 133; Sto-
rozhenko, 1997, с. 5; Стороженко, 1998, с. 71; Pinto, 
Adami-Rodrigues, 1999, с. 120; Rasnitsyn, 2002, с. 258; 
Brauckmann, Nerd, 2005, с. 44; Martins-Neto et al., 2007, 
с. 90; Rasnitsyn, Aristov, 2010, c. 15.

Т и п о в о й  в и д – N. angustata Martynov, 
1930. 

Д и а г н о з. Костальное поле в 1.5 раза шире 
субкостального. SC заканчивается на R. RS на-
чинается в конце базальной трети или у сере-
дины крыла. МР полностью редуцирована, МА 
ветвится за основанием RS. CuA начинает вет-
виться перед основанием RS. А1 слита в своей 
дистальной трети с А2. Крыло без поперечных 
полос или «глазчатого» рисунка.

В и д о в о й  с о с т а в. Три вида из верхне-
го карбона: N. angustata Martynov, 1930 из ме-
стонахождения Верхнетомское, N. angustiformis 
Sharov, 1961 из Желтого Яра (алыкаевская 
свита Кемеровской обл.), Чуни (катская свита 
Красноярского края), Изыхских Копей (бело-
ярская свита Хакасии) и N. genuina Sharov, 1961 
из Завьялово (алыкаевская свита Кемеровской 
обл.). Последние два вида восстановлены нами 
из синонимов (см. ниже).

С р а в н е н и е. Наиболее сходен с 
Narkeminopsis Whalley, 1979 из вестфальских 
отложений верхнего карбона Великобритании и 
Германии по сочетанию отсутствия МР с анасто-
мозом А1+А2. Narkemina отличается более широ-
ким костальным полем и отсутствием попереч-
ных полос. У Narkeminopsis костальное поле у 
основания RS равно по ширине субкостальному, 
крыло с поперечными полосами (Whalley, 1979; 
Brauckmann, Nerd, 2005; рис. 1, а).

З а м е ч а н и я. Возможно, к Narkemina от-
носится фрагмент крыла из верхнекарбонового 
местонахождения Мавононо на Мадагаскаре 
(Pinto, Ornellas, 1978). Из верхнего карбона 
Бразилии в роде Narkemina были описаны  
N. rodendorfi Pinto et Ornellas, 1978 из место-
нахождения Боитува и N. rochacamposi Pinto et 
Ornellas, 1978 из местонахождения Дураснал 
(Pinto, Ornellas, 1978). Для N. rodendorfi был 
описан род Irajanarkemina Martins-Neto, 
Gallego et Brauckmann, 2007, N. rochacamposi 
перенесен в род Carpenteroptera Pinto, 1990 
(Martins-Neto et al., 2007). Для N. winsdoriensis 
Lewis, 1979 из местонахождения Винсдор (де-
мойнский ярус верхнего карбона, Миссури, 
США) характерна нередуцированная МР 
(Lewis, 1979), и этот вид относится к новому 
роду, описание которого находится в печати 
(Аристов, в печати).
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narkemina angustata Martynov, 1930
Табл. I, фиг. 1–3

Narkemina angustata: Мартынов, 1930, с. 1230, рис. 6;  
Шаров, 1961, с. 168, рис. 93, табл. 10, фиг. 53; 1962, 
с. 122, рис. 296; Pinto, Ornellas, 1978, с.  311; Lewis, 1979, 
с. 755; Расницын, 1980, с. 150; Pinto et al., 1980, с. 208, 
табл. I, фиг. 3; Pinto, 1990, с. 8, рис. 3b; Pinto, 1992,  
с.  289; Carpenter, 1992, с. 133, рис. 77.7a; Storozhenko, 
1997, с.  5, рис. 3, 4; Стороженко, 1998, с. 71, рис. 110-113; 
Pinto, Adami-Rodrigues, 1999, с. 120; Rasnitsyn, 2002,  
с.  257, рис. 356; Brauckmann, Nerd, 2005, с. 48; 
Rasnitsyn, Aristov, 2010, c. 15, рис. 16; Gu et al., 2011, 
с.  313, рис. 7.

Г о л о т и п – ПИН, № 1079/25, отпечаток пе-
реднего крыла; местонахождение Верхотомское, 
Кемеровская обл., Россия; верхний карбон, алы-
каевская свита.

О п и с а н и е  (рис. 2, а). Передний край 
переднего крыла в дистальной половине сла-
бовыпуклый. Костальное поле у основания RS 
в 1.5 раза шире субкостального. SC с просты-
ми и дихотомирующими передними ветвями, 
не соединенными поперечными жилками, за-
канчивается на R у середины крыла. Передние 
ветви R простые и дихотомирующие, частые, не 
соединенные поперечными жилками, R закан-
чивается на переднем крае крыла. Основание RS 
расположено в конце базальной трети крыла на 
уровне вершины CuP. RS свободный, начинает 
ветвиться у середины крыла, в базальной части 
гребенчатый назад, в дистальной вперед. Одна 
из ветвей RS слита с R, передние ветви выхо-
дят на передний край крыла. МА слита с CuA 
до своего разделения на ветви, с двумя-тремя 
ветвями. Передний ствол CuA гребенчатый 
назад, с 9-10 ветвями, две из которых слиты с 
МА. Задний ствол CuA разделяется перед своей 
серединой на две ветви. Вершина CuP прямая. 
Костальная жилка проходит параллельно за-
днему краю крыла на небольшом расстоянии от 
него (табл. I, фиг. 2). Поперечные жилки простые  
и Н-образные в интеррадиальном и медиальном 
полях. Мембрана без следов затемнения, вдоль 
вершины крыла проходит полоса мелкоморщи-
нистой мембраны (табл. I, фиг. 3).

Р а з м е р ы  в  мм: длина переднего крыла 
около 30, наибольшая ширина – 10.5, ширина у 
вершины R – 8.5.

М а т е р и а л.  Голотип.

narkemina angustiformis sharov, 1961
Табл. I, фиг. 4–10; табл. II, фиг. 1–6

Narkemina angustiformis: Шаров, 1961, с.  168, рис. 94, 
табл. 10, фиг. 54; 1962, с. 123, рис. 297; Lewis, 1979, 
с. 755; Pinto et al., 1980, с.  208, табл. I, фиг. 2.
Narkemina angustata (part.): Расницын, 1980, с. 150; 

Carpenter, 1992, с.  133, рис. 77. 7a; Стороженко, 1998, 
с. 71; Brauckmann, Herd, 2005, с. 48.

Г о л о т и п – ПИН, № 1281/249, прямой и 
обратный отпечаток неполного переднего крыла; 
местонахождение Желтый Яр, Кемеровская обл., 
Россия; верхний карбон, алыкаевская свита.

О п и с а н и е  (рис. 2, в–е, 3, а–з). Передний 
край переднего крыла выпуклый по всей дли-
не или в дистальной половине слабовогнутый. 
Основание костального поля расширено, отде-
лено короткой «костальной» жилкой, не выходя-
щей  на передний край крыла. Костальное поле 
у основания RS в 1.5 раза шире субкостального. 
Передние ветви SC простые или с нескольки-
ми окончаниями, соединяющие их поперечные 
жилки субпараллельно переднему краю крыла. 
SC заканчивается на R около границы дисталь-
ной трети крыла, R с частыми, чаще просты-
ми и не соединенными поперечными жилками 
передними ветвями. R заканчивается на перед-
нем крае крыла, радиальное поле до основания 
RS без поперечных жилок, с продольной ради-
альной складкой. Основание RS расположено у 
середины или перед дистальной третью крыла  
за уровнем вершины CuP. RS свободный или 
слит с МА+CuA, начинает ветвиться в сво-
ей базальной трети, чаще гребенчатый назад 
или ветвящийся беспорядочно. Одна из вет-
вей RS слита с R, передние ветви выходят на 
передний край крыла, RS с 6-10 окончаниями. 
Основание М соединено с CuA за счет мощной 
М5 (более мощной, чем М после отхождения М5  
и CuA до впадения М5). МР полностью ре-
дуцирована, МА или ее задняя ветвь слита  
с CuA сразу за основанием RS, свободная МА 
простая или двуветвистая, МА+CuA с одним-
двумя окончаниями. CuA до впадения М5 изо-
гнута S-образно. Передний ствол CuA гребен-
чатый назад, с шестью-восемью ветвями, одна 
из которых слита с МА. Задний ствол CuA чаще 
гребенчатый вперед, реже ветвится беспоря-
дочно, с четырьмя-шестью ветвями. Вершина 
CuP изогнута. А1 с «ячейкой» в основании, сли-
та с А2, А1+А2, с одним-двумя окончаниями. 
А2 гребенчатая назад с пятью-семью ветвями. 
Костальная жилка проходит параллельно зад-
нему краю крыла на небольшом расстоянии  
от него (табл. I, фиг. 6). Поперечные жилки чаще 
простые, в медиальном, интеркубитальном  
и основании кубитального поля образуют два 
или три (в медиальном) ряда ячеек. Мембрана у 
субимаго затемнена вдоль переднего края крыла 
и жилок или крыло полностью темное, мембра-
на без мелкоморщинистых участков. Передний 

Д.С. Аристов
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край заднего крыла слабовыпуклый, костальное 
поле равно по ширине субкостальному или шире 
его. SC с простыми передними ветвями, закан-
чивается на R перед дистальной третью крыла. 
R после слияния с SC изогнут S-образно, закан-
чивается на переднем крае крыла. Основание 
RS расположено в базальной четверти крыла, 
RS начинает ветвится за серединой крыла, гре-
бенчатый назад. RS с восемью ветвями, одна 
из которых слита с R, передние ветви заканчи-
ваются на переднем крае крыла. М соединена  
с CuA за счет короткой М5, разделяется на уров-
не основания RS на МА с коротким развилком  
и нормально развитую простую МР. CuA у своей 
середины дихотомически ветвится, с четырьмя 
окончаниями, CuP заканчивается за серединой 
крыла. А1 простая, анальная область крупная, 
подворачивающаяся под крыло.

Р а з м е р ы  в  мм: длина переднего крыла 
около 38-40, наибольшая ширина – 11.5-13, ши-
рина у вершины R – 8-9.5; длина заднего кры-
ла – 35-37.

С р а в н е н и е. Отличается от типового 
вида SC, заканчивающейся около границы дис-
тальной трети крыла, и RS, начинающимся око-
ло середины крыла, за уровнем вершины CuP.  
У N. angustata SC заканчивается у середины 
крыла, а RS начинается в базальной его трети  
на уровне вершины CuP (см. выше).

З а м е ч а н и я. Narkemina angustiformis была 
сведена в синонимы к N. angustata (Расницын, 
1980). Однако изучение дополнительного ма-
териала из Чуни и Изыхских Копей выяви-
ло достаточно различий для восстановления  
N. angustiformis из синонимов.

М а т е р и а л. Кроме голотипа, экз. ПИН, 
№№ 3115/229, 249 (передние крылья имаго);  
97 (переднее и заднее крылья субимаго); 120-
122, 220, 228, 245 (передние крылья субима-
го); 107, 233 (задние крылья субимаго; Чуня, 
катская свита Красноярского края); экз. ПИН, 

№№ 5384/17, 18 и экз. МГЦС, № 1/8/03/119-120 
(передние крылья субимаго; Изыхские Копи, бе-
лоярская свита Хакасии).

narkemina genuina sharov, 1961
Табл. II, фиг. 7

Narkemina genuinа: Шаров, 1961, с. 168, рис. 95-97, 
табл. 10, фиг. 55.
Narkemina angustata (part.): Стороженко, 1998, с. 71; 
Brauckmann, Herd, 2005, с. 48.

Г о л о т и п – ПИН, № 742/58, прямой и 
обратный отпечаток неполного переднего крыла; 
местонахождение Завьялово, Кемеровская обл., 
Россия; верхний карбон, алыкаевская свита.

О п и с а н и е (рис. 3, и). R с частыми, дихо-
томирующими, передними ветвями, заканчива-
ется на переднем крае крыла. Одна из ветвей RS 
соединена с R. Передняя ветвь RS гребенчатая 
назад, частично выходит на передний край кры-
ла. Следующая ветвь, вероятно принадлежащая 
RS, также гребенчатая назад. Поперечные жил-
ки простые, прямые. Мембрана без затемнения, 
вдоль вершины крыла без мелких морщинок.

Р а з м е р ы  в мм: длина переднего крыла 
около 23, ширина у вершины R – 6.

С р а в н е н и е.  N. genuina отличается от  
N. angustata меньшими размерами, гребенчатой 
назад дистальной частью RS и отсутствием поло-
сы мелкоморщинистой мембраны вдоль вершины 
крыла. По гребенчатой назад дистальной части RS  
N. genuina сходна с N. angustiformis, от которого 
также отличается меньшими размерами (см. выше).

З а м е ч а н и я.  Narkemina genuina была 
сведена в синонимы к N. angustata (Стороженко, 
1998). Неполная сохранность голотипа этого вида не 
позволяет с уверенностью ни принять предложен-
ную синонимию, не отвергнуть ее. До получения 
дополнительного материала из Завьялово нам пред-
ставляется преждевременным синонимизировать  
N. genuina с каким-либо другим видом Narkemina. 

М а т е р и а л.  Голотип.
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MeMbers of genus narkemina Martynov (inseCta: eoblattida: 
CneMidolestidae) froM the Carboniferous of siberia

d.s. aristov 

The type materials on Narkemina angustata Martynov, 1930, N. angustiformis Sharov, 1961 and N. genuina 
Sharov, 1961 (Insecta: Eoblattida: Cnemidolestidae) from the Upper Carboniferous of Siberia are redescribed. 
N. angustiformis and N. genuina are reinstated from synonyms. Variability of venation of N. angustiformis is 
demonstrated on additional material. 
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Объяснение к таблице I

Фиг. 1–3. Narkemina angustata Martynov, 1930, голотип ПИН, № 3115/129: 1 – общий вид переднего крыла 
субимаго, 2 – фрагмент заднего края крыла, 3 – фрагмент вершины крыла; Кемеровская обл., местонахождение 
Верхотомское; алыкаевская свита.

Фиг. 4–10. Narkemina angustiformis Sharov, 1961: 4 – голотип ПИН, № 1281/249, переднее крыло субимаго; 
Кемеровская обл., местонахождение Желтый Яр; алыкаевская свита; 5, 6 – экз. ПИН, № 3115/229: 5 – фрагмент 
переднего крыла имаго, 6 – фрагмент заднего края крыла, 7 – экз. ПИН, № 3115/249, переднее крыло имаго, 
8 – экз. ПИН, № 3115/122, 9 – экз. ПИН, № 3115/120, 10 – экз. ПИН, № 3115/121, передние крылья субимаго; 
Красноярский край, местонахождение Чуня; катская свита.

Таблица i

Д.С. Аристов
предСтавители рода NarkemiNa martyNov ...
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Объяснение к таблице II

Фиг. 1–6. Narkemina angustiformis Sharov, 1961: 1 – экз. ПИН, № 3115/245, 2 – экз. ПИН, № 3115/220, 3 – экз. 
ПИН, № 3115/228, передние крылья субимаго, 4 – экз. ПИН, № 3115/97, переднее и заднее крылья субимаго; 
Красноярский край, местонахождение Чуня; катская свита; 5 – экз. МГЦС, № 1/8/03/119-120, 6 – экз. ПИН, № 
5384/18, передние крылья субимаго; Республика Хакасия, местонахождение Изыхские Копи; верхний карбон, 
белоярская свита.

Фиг. 7. Narkemina genuina Sharov, 1961, голотип ПИН, № 742/58, переднее крыло субимаго; Россия, 
Кемеровская обл., местонахождение Завьялово; алыкаевская свита.

Таблица ii
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ИСКОПАЕМЫЕ жУКИ МЕСТОНАХОжДЕНИЯ БАБИЙ КАМЕНь
(ПЕРМь-ТРИАС КУЗБАССА)

© 2012 г.  a.Н. Волков

Палеонтологический институт им. А.А. Борисяка РАН
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Обсуждается комплекс ископаемых жуков из местонахождения Бабий Камень,  
Кузнецкий бассейн, мальцевская свита, кедровские слои, терминальная пермь –  
базальный триас.

Любые находки ископаемых остатков, в том 
числе и жуков, на границе перми и триаса осо-
бенно интересны, поскольку в это время в био-
сфере проходили процессы, приведшие к само-
му масштабному вымиранию в истории Земли. 
Экологический кризис на рубеже перми и триаса 
является крупнейшей биосферной катастрофой, 
которая привела к вымиранию около 96 % всех 
морских видов и около 70 % наземных видов по-
звоночных. Выделяются несколько причин этой 
катастрофы, наиболее вероятная из них – кли-
матические изменения, вызванные массовым из-
лиянием лав (Сибирские траппы). 

Изучение местонахождений ископаемых 
организмов терминальной перми и базального 
триаса является очень важным этапом на пути 
познания причин столь глобальной катастрофы. 
Многими авторами достаточно подробно изуче-
ны фаунистические и экосистемные перестройки 
на примере позвоночных животных и флористи-
ческих сообществ. Очень мало работ посвящено 
насекомым. Эта группа весьма важна, поскольку 
является доминантной по разнообразию, как в 
современной, так и в древних наземных экоси-
стемах (Пономаренко, Сукачева, 2001). 

Одной из наиболее интересных групп насеко-
мых в перми становятся жуки. К верхней перми 
они достигли довольно высокого таксономиче-
ского разнообразия, которое резко упало в ран-
нетриасовых ориктоценозах (Ponomarenko, 2000; 
Пономаренко, 2010). Снизилось не только таксо-
номическое разнообразие, но и размеры жуков – 
к верхнепермскому времени их средний размер 
уменьшился приблизительно вдвое за счет исчез-
новения из геологической летописи более круп-
ных ксилофильных форм (Ponomarenko, 2004).

Остатки жуков конца перми известны из не-
скольких районов: в средней Сибири (в Тунгусском 
и Кузнецком бассейнах), в Европейской части 
(Аристово и Вязники), в Австралии, Монголии 
и Южной Африке. В последовательности 
позднепермских фаун Кузнецкого бассейна и 
Европейской России можно видеть постепен-
ный переход в доминировании от купедоидных 
к схизофороидным архостематам (Пономаренко, 
2004). Надкрылья жуков с точечными бороздка-
ми для пермских представителей которых было 
предложено формальное семейство Permosynidae 
(Tyllyard, 1924), доминируют в местонахождении 
Вязники (Пономаренко, 2011). Среди них могут 
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быть надкрылья, принадлежащие жукам высших 
подотрядов Adephaga и Polyphaga.

Многочисленные остатки жуков были со-
браны в 2001 г. палеоэнтомологическим отрядом 
ПИН РАН на местонахождении Бабий Камень. 
Оно расположено на правом берегу р. Томь  
в 10 км ниже п. Усть-Нарык, Новокузнецкого 
района, Кемеровской области. Отложения ме-
стонахождения Бабий Камень относят к кедров-
ским слоям мальцевской свиты. Первые находки 

остатков жуков были сделаны здесь еще в трид-
цатых годах прошлого века палеоботаником 
М.Ф. Нейбург. Один из них (рис. 1) был описан 
А.В. Мартыновым (1936).

Данные различных авторов по поводу воз-
раста мальцевской свиты Бабьего Камня силь-
но отличаются. М.В. Дуранте и У. Лувсанцецег 
(2002) всю мальцевскую свиту отнесли к триа-
су. В.Р. Лозовский (1998) считал, что низы маль-
цевской свиты – это пермь, а верхи – триас. 
А.В. Гоманьков и С.В. Мейен (1986) считали ее 
пермской, соответствующей вятско-ветлужскому 
перерыву. В одной из новейших публикаций 
мальцевская свита определенно отнесена к пер-
ми и ее возраст считается вятским (Кухтинов и 
др., 2011).

Всего в кедровских слоях мальцевской сви-
ты Бабьего Камня собрано около 150 остатков 
насекомых. Доминируют жуки (50 %), на вто-
ром месте – гриллоблаттиды (19 % – Tomiidae  
и Genitziidae, известные из верхней премии  
и нижнего триаса), на третьем – равнокрылые 
(12 %, Prosbolidae – верхняя пермь, Hylicellidae – 
триас–мел). По единичным находкам известны 
прямокрылые, тараканы, поденки и сетчато-
крылые. Помимо насекомых многочисленны 
остатки рыб (в основном чешуи), среди которых  
отсутствуют типичные триасовые формы, что 
также может свидетельствовать в пользу перм-
ского возраста слоев. Сочетание позднеперм-
ских и триасовых групп насекомых, остракод, 
рыб и флоры указывает на то, что местонахож-
дение Бабий Камень является наиболее близким 
к пермотрисовой границе.

Многие остатки жуков представляют со-
бой изолированные надкрылья. Но все же есть 
небольшое количество относительно целых эк-
земпляров, что дало возможность определения 
остатков до естественных семейств. Все жуки 
из Бабьего Камня очень мелкие и лишь некото-
рые из них достигают 10 мм, что значительно за-
трудняет их изучение с помощью светового ми-
кроскопа. Поэтому для детального изучения был 
использован сканирующий микроскоп TESCAH/
Vega XMU Кабинета приборной аналитики  
ПИН РАН (табл. III).

Часть относительно целых остатков можно  
с уверенностью отнести к семействам из подотря-
да Archostemata: это семейства Schizophoridae и 
Ademosynidae. Представители этих семейств ха-
рактерны для поздней перми и триаса, что делает 
эти находки вполне ожидаемыми. Представители 
архостемат с купедоидными надкрыльями во-
все не найдены (отсутствие этих ксилобионтов 
может иметь те же причины, что и раннетриа-

Рис. 1. Ademosynoides asiaticus Martynov, 1936, голо-
тип ПИН, № 1062/2. Масштабная линейка 1 мм.

Рис. 2. Triaplus sp., экз. ПИН, № 4887/72. Масштабная 
линейка 1 мм.
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совый перерыв в угленакоплении). Помимо ар-
хостематных жуков в комплексе присутству-
ют наиболее ранние представители подотряда 
Adephaga – это остатки, относимые к семействам 
Triaplidae и Trachypachidae. Впервые представи-
тели этих семейств были описаны из поднетриа-
совых отложений (мадыгенская свита) урочища 
Мадыген, Киргизия. В Бабьем Камне имеется 
новый вид из семейства Triaplidae, отнесенный  
к роду Triaplus (рис. 2) (Волков, в печати). Также 
в коллекции есть некоторое количество остатков 
жуков из семейства Trachypachidae, в том числе 
Ademosynoides asiaticus Martynov, 1936 (рис. 1). 
Первоначально вид был описан Мартыновым 
как представитель семейства Ademosynidae,  
но в свете новых данных его следует относить  
к Trachypachidae, и вид требует переописания. 
Все Eodromeina из Бабьего камня имеют надкры-
лья с точечными бороздами, тогда как у боль-
шинства мезозойских надкрылья гладкие.

Из подотряда Polyphaga возможно присут-
ствуют остатки Hydrophilоideа, Elateroidea и Byr- 
ridae. Такой разнообразный и продвинутый со-
став вовсе не характерен для раннетриасовых  
и даже для большинства среднетриасовых место-
нахождений. Так, в вятских местонахождениях 
Аристово и Вязники большинство остатков при-
надлежат наиболее продвинутым жукам. Одно 
из надкрылий, судя по многочисленным щетин-
коносным порам, полностью покрывающим над-
крылье, должно принадлежать жуку из высшего 
подотряда Polyphaga (Пономаренко, 2003). Ни  
в одном из других позднепермских и раннетриа-
совых местонахождений не найдено относитель-
но целых остатков жуков, только лишь изолиро-
ванные надкрылья. В связи с этим, мы не можем 
сказать, какие именно из продвинутых жуков 
представлены в этих местонахождениях.

Что касается комплекса остатков изолиро-
ванных надкрылий, то в нем прослеживается 
немного иная картина, чем с целыми жуками. 
Изолированные надкрылья нельзя с определен-
ной уверенностью отнести к естественным таксо-
нам, поэтому их можно классифицировать только  
по формальным таксонам. Разнообразие довольно 
низкое, большинство изолированных надкрылий 
жуков имеют точечные бороздки и могут отно-
ситься к формальному семейству Permosynidae, 
описному из позднепермского местонахождения 
Бельмонт в Австралии (Tyllyard, 1924). Помимо 
пермосинидных, имеются единичные гладкие 

схизофороидные надкрылья, купидоидных над-
крылий вовсе не найдено. Такой состав фауны 
соответствует фаунам жуков из верхневятских 
отложений Европейской части России (местона-
хождения Аристово и Вязники).

Таким образом, жуки являются доминирую-
щей группой в местонахождении Бабий Камень. 
Относительно целые остатки жесткокрылых 
можно отнести к трем основным подотрядам: 
Archostemata, Adephaga и Polyphaga, что делает 
комплекс жуков довольно разнообразным и про-
двинутым. Это может свидетельствовать о том, 
что подотряды Adephaga и Polyphaga появились 
намного раньше, чем считалось, на рубеже перми 
и триаса.

Комплекс изолированных надкрылий жуков 
не отличается от жуков верхневятских местона-
хождений Аристово и Вязники. Возраст место-
нахождения Бабий Камень остается спорным, но 
несомненно, что данное местонахождение может 
считаться по возрасту наиболее близким к пер-
мотриасовой границе.

Автор выражает благодарность А.Г. Понома-
ренко за консультации и помощь в написании ста-
тьи, а также Р.А. Ракитову за помощь в электронно-
микроскопическом исследовании остатков.

A.Н. Волков
иСкопаемые жуки меСтонахождения БаБий камень ...

Рис. 3. Polyphaga gen. et sp. indet., 
экз. ПИН, № 4887/54. Масштабная 
линейка 1 мм.
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Объяснение к таблице III

Фиг. 1. Ademosynoides asiaticus Martynov, 1936, голотип ПИН, № 1062/2 (линейка 0.5 мм).
Фиг. 2. Trachypachidae gen. et sp. indet. 1, экз. ПИН, №  4887/79 (линейка 0.5 мм).
Фиг. 3. Trachypachidae gen. et sp. indet. 2, экз. ПИН, №  4887/56 (линейка 0.5 мм).
Фиг. 4. Triaplus sp., экз. ПИН, № 4887/72 (линейка 1мм).
Фиг. 5. Schizocoleidae gen. et sp. indet., экз. ПИН, №  4887/76 (линейка 1 мм).
Фиг. 6. Rhombocoleidae gen. et sp. indet., экз. ПИН, №  4887/54 (линейка 0.5 мм).
Фиг. 7. Polyphaga gen. et sp. indet. 1, экз. ПИН, №  4887/101 (линейка 0.5 мм).
Фиг. 8. Polyphaga gen. et sp. indet. 2, экз. ПИН, №  4887/102 (линейка 0.5 мм).
Фиг. 9. Haliplomorpha gen. et sp. indet., экз. ПИН, № 4887/91 (линейка 0.5 мм).
Фиг. 10. Elateromorpha gen. et sp. indet., экз. ПИН, №  4887/78 (линейка 1 мм).

fossil beetles froM the babiy KaMen’ loCality  
(perMian–triassiC of the KuZbass)

a.n. volkov

The assemblage of fossil beetles from the Babiy Kamen’ Locality of the Kuznetsky Basin is studied. The in-
sects originate from the boundary Permian-Triassic layers of the Maltsevskaya Formation, Kedrovskie Beds. 
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УДК 565.754:551.763.1(517)

КЛОПЫ СЕМЕЙСТВА eniCoCoridae (heteroptera, leptopodoMorpha)  
В НИжНЕМЕЛОВЫХ МЕСТОНАХОжДЕНИЯХ МОНГОЛИИ

© 2012 г. О.В. Рыжкова

Палеонтологический институт им. А.А. Борисяка РАН
e-mail: helgaryzhkova@gmail.com

Рассматривается численность и видовой состав клопов семейства Enicocoridae в раз-
личных нижнемеловых местонахождениях Западной и Юго-Восточной Монголии  
с замечаниями о палеоэкологии семейства. Приведенные данные подтверждают отне-
сение местонахождений к двум разным зоогеографическим областям раннего мела.

Семейство лептоподоморфных клопов 
Enicocoridae является одной из доминирующих 
групп в раннемеловых фаунах Монголии и Китая 
и представляется достаточно перспективным 
для корреляции соответствующих отложений. 
Ю.А. Попов (1980), установивший это семейство 
из монгольского местонахождения Манлай, отнес 
его к инфраотряду Enicocephalomorpha, но плохая 
сохранность отпечатков не позволила более точно 
определить положение эникокорид в системе ин-
фраотряда. Более поздние сборы из других ниж-
немеловых местонахождений Монголии позволи-
ли расширить диагноз семейства и отнести его к 
инфраотряду Leptopodomorpha, сблизив с сальдо-
идными семействами: юрским Archegocimicidae 
и современным Saldidae (Попов, 1986).

Первое описание представителя эникоко-
рид – Mesolygaeus laiyangensis Ping, 1928 было 
сделано из нижнемелового местонахождения 
Лайан в Северо-Восточном Китае (Ping, 1928). 
Бин, а впоследствии Линь включали этот вид в 
состав семейства Lygaeidae (Lin, 1976, 1982a, b). 
В 1990 г. для этого вида формально было выделе-
но семейство Mesolygaeidae (Hong, Wang, 1990). 
Различные авторы рассматривали Mesolygaeidae 

в качестве семейства неясного систематиче-
ского положения (Hong, Ren, 1990; Hong, 1995) 
и справедливо включали его в состав надсе-
мейства Saldoidea (Hong, Wang, 1990; Zhang, 
1991, 1993). Теперь установлено, что семейство 
Mesolygaeidae Hong et Wang, а также Xishanidae 
Hong, 1981, которое описано из Люшаньфэна в 
Северо-Восточном Китае (Hong, 1981) и синони-
мизировано с Archegocimicidae Handlirsch, 1906 
Поповым (1988), являются синонимами семейства 
Enicocoridae (Shcherbakov, Popov, 2002; Zhang et 
al., 2005; Рыжкова, в печати). Некоторые авторы 
предлагают также включить Enicocoridae в со-
став Saldidae в ранге подсемейства (Shcherbakov, 
Popov, 2002; Zhang et al., 2005).

Mesolygaeus laiyangensis является важным 
компонентом фауны Ephemeropsis биоты Жехе 
(Grabau, 1923; Zhang, 1992). Эта фауна обнару-
жена во многих местонахождениях Восточной 
Азии. Чжан выделяет в ее составе три комплек-
са насекомых (Zhang, 1992), из которых осо-
бенно широко распространен наиболее моло-
дой комплекс Mesolygaeus, включающий также 
Coptoclava longipoda, Chironomaptera gregaria и 
Chironomaptera vesca. Вид M. laiyangensis обнару-

СОВРЕМЕННАя ПАЛЕОНтОЛОгИя: КЛАССИчЕСКИЕ И НОВЕйшИЕ МЕтОДы – 2012 
М.: ПИН РАН, 2012. С. 55–59 
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жен во множестве нижнемеловых местонахожде-
ний Китая, а также в местонахождении Гурван-
Эрэний-Нуру в Западной Монголии, где встреча-
ется наряду с эндемичным для Монголии пред-
ставителем семейства Enicocoridae – Mongolocoris 
tibialis (Popov, 1986), перенесенным в новый род 
из рода Enicocoris Popov, 1980 (Рыжкова, в печа-
ти). Находка одного и того же вида в отложениях 
Китая и Западной Монголии весьма необычна. 
В комплексе водных насекомых Гурван-Эрэний-
Нуру, а также в другом западномонгольском ме-
стонахождении Мянгад большинство доминиру-
ющих видов восточной Азии заменено их эколо-
гическими аналогами, принадлежащими к другим 
таксонам. В частности, отсутствуют такие массо-
вые восточноазиатские формы, как Ephemeropsis 
и Coptoclava, а род Chironomaptera занимает под-
чиненное положение (Насекомые…, 1986). Из это-
го можно сделать вывод, что местонахождения 
Западной Монголии относятся к иной биогео-
графической единице, чем остальная Восточная 
Азия (Пономаренко, Попов, 1980). Вероятно, эта 
палеозоогеорафическая область входит в состав 
европейской провинции Европейско-Синийской 
палеобиогеографической области (Вахрамеев, 
1970, 1984; Пономаренко, 1983). Общая числен-
ность клопов в этих местонахождениях доволь-
но высока и достигает 27 % в Гурван-Эрэний-
Нуру и 45 % в Мянгаде. В Гурван-Эрэний-Нуру 
Enicocoridae составляют 13 % от числа всех по-
лужесткокрылых, причем Mongolocoris tibialis, 
по-видимому, доминирует среди представителей 
семейства, а Mesolygaeus laiyangensis насчиты-
вает значительно меньшее число экземпляров, 
хотя точное определение соотношения видов за-
труднено из-за плохой сохранности большинства 
образцов. В Мянгаде обнаружено всего два от-
печатка эникокорид, составляющие менее 1 % от 

числа клопов в местонахождении. К сожалению, 
их родовая принадлежность пока неизвестна, по-
скольку эти отпечатки утеряны.

Другую группу составляют нижнемело-
вые местонахождения юго-восточной области 
Монголии (рис. 1), относящиеся к иной био-
географической провинции, чем местонахож-
дения Западной Монголии. В раннем мелу на 
этой территории распространились обширные 
мелководные озера в ландшафтах, выровнен-
ных поверхностными излияниями базальтов, 
которые происходили здесь в начале мезозоя. 
По-видимому, эти ландшафты подвергались 
сильной эрозии, связанной с отсутствием покры-
тосеменных растений (Пономаренко, Калугина, 
1980; Пономаренко, 1983). В таких условиях из-за 
нерегулируемого стока и слабой выраженности 
речных русел должны были постоянно проис-
ходить наводнения. Вышедшие из берегов реки 
заливали обширную пойму, в которой лежали 
озера с сильно изменчивой площадью водно-
го зеркала, окруженные плоской равниной. Эти 
периодически заливаемые берега были заняты 
амфибиотическим сообществом, представлен-
ным гелофитной растительностью (Krassilov, 
1981). Вероятнее всего, именно на литоральных 
осушаемых участках обитали клопы семейства 
Enicocoridae. Кроме того, характерные черты 
комплекса водных насекомых Манлая, а именно, 
отсутствие фильтраторов и пелофилов, наличие 
хищников и широкое распространение адапта-
ций к плавающему образу жизни, показывают, 
что подобные озера были меромиктическими, 
глубинные слои воды в них не перемешивались, 
вследствие чего формировалась обширная при-
донная бескислородная зона (Калугина, 1974; 
Пономаренко, Калугина, 1980). Поэтому проду-
центы в самом озере Манлай были представлены 

Рис. 1. Раннемеловые местонахождения клопов семейства Enicocoridae в 
Монголии.



57

пелагическими планктонными организмами и 
растительными матами. Эти уникальные сооб-
щества, весьма типичные для мезозойских озер, 
были образованы каркасом из плавающих плау-
новидных растений, вокруг которых группиро-
вались мелкие плавающие печеночники, зеленые 
водоросли и цианобактерии (Пономаренко, 2007, 
2010). Существует предположение, что как раз 
эникокориды и населяли эти плавающие агрега-
ты (Zhang et al., 2005; Пономаренко, 2007).

По-видимому, именно с предполагаемым об-
разом жизни эникокорид связано их главное от-
личие от других сальдоидных клопов, выраженое 
в необычно большой длине задних лапок. Они 
составляют от 0.65 (у Mongolocoris tibialis, рис. 2) 
до 0.82 (у видов нового рода из местонахождения 
Улан-Тологой) длины задних голеней.

Впервые в Юго-Восточной Монголии энико-
кориды появились еще до окончания активных 
вулканических процессов на этой территории, 

Рис. 2. Mongolocoris tibialis (Popov, 1986); экз. ПИН, № 3149/855: а – фотография, масштабная линейка 
1 мм; б  – прорисовка (Попов, 1986); Зап. Монголия, Гурван-Эрэний-Нуру; нижний мел, гурванэрэн-– прорисовка (Попов, 1986); Зап. Монголия, Гурван-Эрэний-Нуру; нижний мел, гурванэрэн-прорисовка (Попов, 1986); Зап. Монголия, Гурван-Эрэний-Нуру; нижний мел, гурванэрэн-
ская свита.

О.В. Рыжкова
клопы СемейСтва eNicocoridae ...
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в местонахождении Цаган-Субурга, отложе-
ния которого сложены в основном вулканиче-
скими пеплами (Верзилин, Калмыкова, 1993). 
Местонахождения Юго-Восточной Монголии ха-
рактеризуются преобладанием эникокорид сре-
ди остальных клопов: в Манлае они составляют  
26 экземпляров из 41 находки полужесткокры-
лых (63 %), в Цаган-Субурге – 57 из 59 (96 %). 
При этом доля клопов в общем числе находок 
насекомых невелика и составляет около 2 % в 
Манлае и менее 8 % в Цаган-Субурге. Попов 
(1980) описал для представителя Enicocoridae 
из местонахождения Манлай вид Enicocoris 
manlaicus, который при дальнейшем изучении 
оказался синонимом Mesolygaeus laiyangensis 
(Zhang, 1991; Hong, Ren, 1992; Hong, 1995; 
Рыжкова, в печати). В Цаган-Субурге обнаруже-
ны пока еще не описанные формы эникокорид, 
по-видимому, близкие к видам, описанным из 
Улан-Тологоя.

Среди местонахождений Юго-Восточной 
Монголии особенно выделяется Улан-Тологой, 
в котором клопы составляют 81 % от всех нахо-
док и представлены исключительно семейством 
Enicocoridae. Остальные насекомые представлены 

немногочисленными двукрылыми-хаоборидами 
(14.6 %), жуками-коптоклавидами (1.4 %), доми-
ками ручейников (3 %) и единичной находкой 
поденки Ephemeropsis (Пономаренко, неопубли-
кованные данные), что соответствует характер-
ным раннемеловым сообществам Восточной 
Азии. Обнаруженные здесь клопы представляют 
собой новый эндемичный род с двумя новыми 
видами (Рыжкова, в печати). Такое обилие этих 
клопов, совершенно необычное для наземных 
насекомых, позволяет предположить, что пред-
ставители этого рода обитали не на берегу, а на 
плавающем мате (Пономаренко, личн. сообщ.). 
Судя по отсутствию клопов-кориксид, характер-
ных для солоноватоводных водоемов, и наличию 
ручейников и поденок, первые из которых живут 
в условиях повышенной солености редко, а вто-
рые – почти никогда, можно сделать вывод, что 
бывший здесь водоем был пресноводным.

В заключение можно еще раз подчеркнуть, 
что данные по клопам семейства Enicocoridae в 
нижнемеловых местонахождениях Монголии 
подтверждают отнесение Западной и Юго-
Восточной Монголии к разным биогеографиче-
ским единицам раннего мела. 
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ВНУТРИВИДОВАЯ ИЗМЕНЧИВОСТь МОРСКИХ ЕжЕЙ 
Conulus Matesovi ИЗ ВЕРХНЕГО МЕЛА ПОВОЛжьЯ

© 2012 г.  Е.А. Калякин

Саратовский государственный университет им. Н.г. чернышевского
e-mail: eakalyakin@mail.ru

В Поволжье максимальное  количество и наибольшее таксономическое разнообразие 
ископаемых морских ежей связано с отложениями нижнего кампана. Многочисленны 
представители родов Echinocorys и Micraster, реже встречаются Conulus, Galeola, 
Оffaster и Isomicraster. Наиболее значительные захоронения панцирей в Поволжье 
приурочены к интервалам так называемого «узловатого мела», вскрытых в карье-
рах «Большевик» и «Коммунар» (г. Вольск). Здесь среди богатого комплекса морских 
ежей встречаются представители Conulus matesovi Posl. et Mosk. В ходе изучения это-
го вида установлена изменчивость параметров панцирей. 

В Поволжье, как и в соседних Крыму, Кавказе 
и Закаспии, быстрое развитие и распространение 
богатого комплекса морских ежей отмечается в 
раннем кампане (Мамедализаде, 2011). Однако 
в Поволжье эта группа заметно отличается от 
соседних регионов меньшим видовым разно-
образием и более редкой встречаемостью. Среди 
прочих, в раннем кампане на территории региона 
(Вольская впадина) появляется новый вид ежей 
конулид – Conulus matesovi Posl. et Mosk., аре-
ал обитания которого включает Крым, Кавказ, 
Закаспий и Западную Европу (Германия). 

В ходе полевых работ 2009–2011 гг. собра-
на небольшая коллекция этого вида (16 экз.). 
Автором так же изучен материал по ископаемым 
эхиноидеям из фондов Вольского краеведческого 
музея (Калякин и др., 2010). Вся выборка проис-
ходит из нижнекампанских пород так называе-
мого «узловатого мела» карьеров «Большевик» 
и «Коммунар», г. Вольск в интервале 0.9–1.3 м 
ниже кровли слоя. Данный интервал сложен 

мергелем узловатой текстуры, обусловленной 
наличием обломков белого мергеля удлиненно-
овальной формы, заключенных в маломощные 
прослои зеленовато-серого и серого мергеля, по 
которым развиты стилолитовые швы. 

В слое присутствует богатый комплекс мор-
ских ежей: Echinocorys marginatus (Goldf.), E. ova-
tus Leske, E. cf. gibbus Lam., E. cf. conoideus Gold., 
Conulus matesovi Posl. et Mosk., Micraster coravium 
Posl. et Moskv., Isomicraster cf. faasi Rouch., I. gibbus 
(Lam.), Offaster pilula Lam., O. cf. pomeli Munier-
Chalmas. Найдены аммониты Eupachydiscus levyi 
(Gross.), Pachydiscus complanatus Coll., белемни-
ты Belemnitella mucronata mucronata (Schloth.),  
B. mucronata senior Now., иноцерамиды Catacera- 
mus dariensis Dobr. et Pavl., С. dariensis kopet-
dagensis Arzum., C. karakalensis Arzum., С saru-
mensis Woods, C. muelleri (Petr.), Orthoceramus 
lamarcki (Park.) O. lamarckistumckei (Heinz), Cre- 
mnoceramus waltersdorfensis (Andert) и Sphae-
roceramus schloenbachi (Bohm) (Олферьев и др., 
2009).

СОВРЕМЕННАя ПАЛЕОНтОЛОгИя: КЛАССИчЕСКИЕ И НОВЕйшИЕ МЕтОДы – 2012 
М.: ПИН РАН, 2012. С. 60–63 
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Семейство Conulidae Lambert, 1911
Род Conulus Leske, 1778

Conulus matesovi poslavskaia et Moskvin, 1959
Табл. III, фиг. 1–4

Conulus matesovi: Пославская, Москвин, 1959, 
с. 251.

Г о л о т и п – экз. изображенный Н.А. Послав-
ской и М.М. Москвиным (1959, табл. 3, фиг. 2),  
место хранения – геол. фак-т МГУ им. М.В. Ло- 
моносова; верхний мел, нижний кампан, По-
волжье, г. Вольск.

О п и с а н и е. Панцирь высокий, правиль-
ной конической формы. Макушка узкая, окру-
гленная. К амбитусу панцирь полого выгибается 
и затем образует узко закругленный переход к 
основанию. Основание пентагональное, округло-
пентагональное с заметно вытянутой задней ча-
стью. Перистом почти круглый. Перипрокт боль-
шой, овальный, краевой. Сложные пластинки 
(триады) расположены только в приротовой ча-
сти амбулакров, примерно до половины расстоя-
ния между ртом и перегибом. 

Р а з м е р ы   в   мм и отношения:

Экз. СГУ, 
№

Ширина Длина Высота
Длина / 
Ширина

201/1 36 42 33 1.17
201/2 38.5 44 34 1.14
201/3 38 44 36 1.16
201/4 36.5 42 1.15
201/5 37 42 35 1.14
201/7 39 45 38 1.15
201/8 36 40 1.11
201/9 37.5 44 31 1.17
201/10 39 43 36 1.10
201/11 38 42 1.11
201/12 37 44 1.19
201/13 37 41 1.11
201/14 40 45 1.13
201/15 38 43 1.13
201/16 40 46.5 39 1.16

С р а в н е н и е. Отличается от других ви-
дов рода правильно конической формой панциря 
с узкой макушкой, пентагональным основанием 
с оттянутой задней частью, почти круглым пе-
ристомом и большим овальным перипроктом. 
Кроме того, диагностичным признаком вида  
является расположение сложных пластинок толь-
ко в приротовой части амбулакров.

З а м е ч а н и я. Среди представителей Conulus 
matesovi выделяются формы, имеющие различия, 

обусловленные неодинаковой степенью округло-
сти основания панциря. 

Р а с п р о с т р а н е н и е. Верхний мел, кампан 
Западной Европы (Германия), Крыма, Кавказа, 
Азербайджана, Закаспия и Поволжья.

М а т е р и а л. 16 панцирей из Сенгилеевской 
свиты нижнего кампана;  карьеры «Большевик» 
и «Коммунар» в близ Г. Вольска, 

В ходе анализа панциря Conulus matesovi 
установлено, что степень округлости основания 
панциря у разных особей варьирует. Выражается 
это в том, что значения длины панциря изменя-
ются в бóльших пределах (40–46.5 мм), нежели 
значение его ширины (36–40 мм). Помимо этого, 
высота панциря по-разному соотносится со сте-
пенью округлости основания. Пентагональные и 
округло-пентагональные основания присущи как 
«низким» так и «высоким» панцирям. Подобные 
морфологические вариации ранее исследователя-
ми не отмечались. Представители вида из нижне-
го кампана Германии имеют более крупные раз-
меры, чем вольские формы, но также отличаются 
по соотношению параметров основания и высо-
ты панциря (Frerichs, 2003).

На основании промеров (длина, ширина, вы-
сота) панцирей построены графики соотношения 
значений выбранных параметров (рис. 1, 2).

На первом графике (рис. 1) четко обособить 
отдельные морфологические области не пред-
ставляется возможным. Однако видно, что в об-
щей линейной тенденции есть два локуса (K и Н). 
Увеличение размеров основания происходит не-
пропорционально, особи с одинаковой шириной 
основания имеют различие в длине до 3 мм, и на-
оборот особи с одинаковой длинной имеют раз-
личия в ширине до 2 мм. Второй график (рис. 2) 
отражает соотношение отношения длина / шири-
на панциря и его высоты. Однако и здесь нет воз-
можности однозначного выделения морфогрупп. 
«Низкие» и «высокие» панцири характеризуются 
основаниями разной степени округлости.

Проявление отмеченных вариаций, вероят-
но, обусловлено двумя причинами.  Первая – это 
отражение онтогенетической изменчивости осо-
бей, находящихся на разных возрастных стади-
ях. Вторая – это проявление начальных стадий 
формирования фенотипов вида, характеризовав-
шихся некоторыми отличиями в приспособлении 
к условиям среды, характеру субстрата и трофи-
ческой обособленности. Однако объем выборки 
и ее узкая географическая локализация, огра-
ниченная двумя местонахождениями, не позво-
ляет достоверно объяснить данное наблюдение. 
Изучение этого вопроса, в дальнейшем, несо-
мненно, будет продолжено.

Е.А. Калякин 
внутривидовая изменчивоСть морСких ежей ...
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Рис. 1. Соотношение длинны (Д) и ширины (Ш) пан-
циря.

Рис. 2. Соотношение степени округлости основания 
(Д/Ш) и высоты (В) панциря.

Объяснение к таблице IV

Фиг. 1–4. Conulus matesovi Posl. et Mosk., панцири (х 1); г. Вольск, карьер «Большевик», сенгилеевская сви-
та, верхний мел, нижний кампан; 1 – экз. СГУ, № 201/9: 1а – снизу, 1б – сзади, 1в – сбоку; 2 – экз. СГУ, № 201/1: 
2а – снизу, 2б – сзади, 2в – сбоку; 3 – экз. СГУ, № 201/5: 3а – снизу, 3б – сзади, 3в – сбоку; 4 – экз. СГУ, № 201/7: 
4а – снизу, 4б – сзади, 4в – сбоку.

itraspeCifiC variation of sea urChins Conulus Matesovi  
froM the upper CretaCeous of volga region 

e.a. Kalyakin

The abundance and high taxonomic diversity of fossil sea urchins in the Volga Region dates as the Early 
Campanian. The group is represented mostly by the genera Micraster and Echinocorys, whereas the species 
of Conulus, Galeola, Offaster and Isomicraster are less numerous. The most significant amounts of fossil sea 
urchins in the Volga Region come from so-called “nodular chalk� found in “Bolshevik� and “Kommunar� 
quarries in the vicinity of Vol’sk Town. The species Conulus matesovi Posl. et Mosk is found here in the rich 
assemblage of sea urchins. The peculiar variability of tests of this species was noted during the morphometric 
study of the material. 
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МЕСТОНАХОжДЕНИЕ УРЕЙ В ЮРСКО-МЕЛОВЫХ 
ТОЛЩАХ ЗАБАЙКАЛьЯ

© 2012 г.  Д.В. Василенко*, Р.А. Коростовский** 
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Рассмотрены растения, рыбы, остракоды, моллюски, насекомые и свидетельства вза-
имодействий членистоногих и растений из местонахождения Урей Забайкалья (тиг-
нинская свита, верхняя юра? – нижний мел). Приведено геологическое описание раз-
реза и реконструкция обстановки седиментации. По комплексу органических остат-
ков Урей сравнивается с местонахождением Черновские Копи. Выдвинуто предполо-
жение, что основные отличия этих двух комплексов, затрудняющие их корреляцию с 
выделенными биостратиграфическими подразделениями, связаны с особенностями 
палеоэкологии и тафономии, а не с возрастными различиями.

ВВЕДЕНИЕ
Изучение позднемезозойских органиче-

ских остатков и вмещающих их отложений в 
Забайкальском крае ведется с 1840-х гг. Большая 
часть местонахождений известной сейчас фау-
ны и флоры была исследована в 1950–1980-х гг. 
во время проведения работ по составлению гео-
логических карт масштаба 1:50 000 и 1:200 000 
и в результате различных тематических работ. 
Однако до сих пор остаются разрезы, которые в 
силу каких-либо причин палеонтологически не 
изучены или изучены не в полной мере и нуж-
даются в дополнительных исследованиях. Один 
из таких разрезов вскрыт в результате разра-
ботки Урейского месторождения бурого угля. 
Местонахождение открыто в 2006 г. сотрудника-
ми Геологического научного центра (ГНЦ) ЗабГУ 
(С.М. Синица, Р.А. Коростовский и др.). В 2009 г. 
экспедиционным отрядом Палеонтологического 
института им. А.А. Борисяка РАН (ПИН РАН) 
проведены полевые работы на разрезе. В резуль-

тате собран дополнительный материал, позво-
ляющий говорить об Урее как о новом место-
нахождении, занимающем особое место среди 
известных юрско-меловых местонахождений 
Забайкалья.

Урейское угольное месторождение располо-
жено в Дульдургинском районе Забайкальского 
края в верхнем течении р. Урей в 45 км к западу 
от с. Дульдурга (50º38’730� с.ш., 112º50’338� в.д.). 
Геологическое описание базируется на разрезе, 
составленном С.М. Синицей с дополнениями ав-
торов настоящей статьи. Остракоды, рыбы, мол-
люски хранятся в ЗабГУ (колл. № 1022) и ИПРЭК 
СО РАН (колл. без №), растительные остатки, на-
секомые и биоповреждения листьев растений –  
в ПИН РАН (колл. № 5245).

Авторы выражают благодарность С.М. Си-
нице (ИПРЭК СО РАН) за предоставленный ма-
териал, А.Г. Пономаренко (ПИН РАН) за опреде-
ление Coleoptera, обсуждение рукописи и ценные 
замечания, Н.В. Горденко (ПИН РАН) за консуль-
тацию по растительным остаткам, П. Вршанскому 

СОВРЕМЕННАя ПАЛЕОНтОЛОгИя: КЛАССИчЕСКИЕ И НОВЕйшИЕ МЕтОДы – 2012
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(Comenius University, Bratislava) за определение 
остатков Blattodea, И.Д. Сукачевой (ПИН РАН) 
за определение Trichoptera, А.П. Расницыну за 
помощь в определении материала (все группы на-
секомых), обсуждение рукописи и ценные заме-
чания. Мы благодарны Е.В. Карасеву (ПИН РАН) 
и А.Ф. Медведеву (МГУ им. М.В. Ломоносова) 
за помощь в сборе материала на местонахож-
дении. Работа поддержана грантом РФФИ 
№ 11-04-01712 и Программой Президиума РАН 
«Происхождение биосферы и эволюция гео-
биологических систем».

ГЕОЛОГИЧЕСКОЕ СТРОЕНИЕ
Угленосные отложения, выполняющие 

Урейскую впадину, вытянуты субмеридиональ-
но и относятся к Хэнтей-Даурской структурно-
фациальной зоне (Решения…, 1994). Они пред-
ставлены конгломератами, песчаниками, алевро-
литами и аргиллитами с прослоями углей и соот-
ветствуют одному крупному трансгрессивному 
ритму. По данным ГДП-200, общая мощность 
свиты в центральной части впадины достигает 
1000 м. Грубообломочные породы развиты близ 
бортов грабена, аргиллиты и песчаники рас-
пространены в центральной и восточной частях 
(Пехтерев и др., 2002; Митрофанов и др., 2003). 
Разрабатываемые карьерным способом про-
слои углей расположены в северо-восточном на-
правлении в восточной части впадины. Северо-
восточная стенка карьера обнажает ритмично 
переслаивающиеся терригенные и терригенно-
карбонатные породы, которые смяты в систему 
складок с осями, направленными преимуще-
ственно в северном направлении и осложненны-
ми небольшими крутопадающими асимметрич-
ными изоклинальными складками второго по-
рядка и серией разрывных нарушений. 

На угольном пласте с линзами кирпично-
желтых мергелей, содержащих грубый расти-
тельный детрит (подошва не установлена, види-
мая мощность 3 м) залегают:

Пачка 1. Пачка частого ритмичного пере-
слаивания темно-серых углистых алевролитов 
(до 30 см), алевролитов (до 20 см) и аргиллитов 
(до 0.5 см) с редкими прослоями желто-серых 
мелкозернистых до алевритистых песчаников (до 
50 см). Породы тонко горизонтально-слоистые, в 
песчаниках пылеватый растительный детрит под-
черкивает неясную линзовидную слоистость. 

На границе алевролитов и аргиллитов и в 
алевролитах обнаружены напластования и пла-
стовые захоронения многочисленных игольча-
тых листьев Pityophyllum, редки Czekanowskia, 
Baiera и фрагменты листьев Ginkgoites, папо- и фрагменты листьев Ginkgoites, папо-Ginkgoites, папо-, папо-

ротников Sphenopteris. На листьях Pityophyllum 
присутствуют следы яйцекладок насекомых и 
другие биоповреждения листьев. В песчанистых 
алевролитах встречаются редкие раковины дву-
створчатых моллюсков. Мощность – 5 м.

Пачка 2. Пачка частого ритмичного пере-
слаивания темно-серых неясно горизонтально-
слоистых алевролитов (до 10 см), темно-
коричневых тонко горизонтально-слоистых 
аргиллитов (до 0.5 см) и кремовых неясно 
горизонтально-слоистых мергелей (до 7 см). 
Мергели часто линзуются, их границы неровные, 
бугристые с карманами. В мергелях встречают-
ся трещины усыхания, а в аргиллитах – знаки 
ряби. В мергелях верхней части пачки обнаруже-
ны включения постдиагенетических кальцитов 
кремово-белесого цвета с фунтиковой текстурой, 
имеющие форму линз. По напластованиям алев-
ролитов и аргиллитов в рассеянных захоронени-
ях обнаружены листья Pityophyllum, более ред-
ки целые листья Baiera, единичны Ginkgoites и 
Sphenobaiera, репродуктивные органы Ixostrobus, 
Leptostrobus, семена Carpolites. В мергелях 
встречены целые скелеты рыб Lycoptera fragilis 
Hussakof, 1932, в алевролитах и линзах мергелей 
присутствуют гнездовые и рассеянные захороне-
ния створок и целых раковин двустворчатых мол-
люсков Ferganoconcha. Многочисленны листья 
хвойных Pityophyllum, редки шишки Ixostrobus 
и остатки насекомых. На хвойных встречаются 
яйцекладки насекомых, более редки галлы и сле-
ды питания. Значительная часть листьев Baiera 
имеет следы грибных поражений. Обнаружены 
единичные створки остракод Daurina sp. Кровля 
пачки не установлена, видимая мощность – 6 м.

Пачка 3. Серые мелкозернистые песчаники с 
четко видимой косой слоистостью и с единичной 
рассеянной хаотично мелкой галькой магматиче-
ских пород. Подошва пачки не установлена, ви-
димая мощность – 0.5 м.

Пачка 4. Алевролиты сизые с грубой гори-
зонтальной текстурой. Мощность – 3 м.

Пачка 5. Пачка представлена ритмичным 
частым переслаиванием светло-коричневых не-
ясно горизонтально-слоистых мергелей (до 5 см), 
темно-коричневых слабо диагенезированных тон-
ко горизонтально-слоистых аргиллитов (до 5 см) и 
редкими прослоями темно-серых горизонтально-
слоистых алевролитов (до 10 см), с прослойками 
черных тонко горизонтально-слоистых угли-
стых алевролитов (до 3 см). В алевролитах на 
границе с мергелями обнаружены единичные 
скелеты рыб Lycoptera fragilis, створки остракод 
Daurina, Darwinula, листья Pityophyllum, редки 
листья Ginkgoites, Baiera, Sphenobaiera, фрагмен-
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ты Sphenopteris, Cladophlebis, часты генератив-
ные органы Leptostrobus и семена Pityospermum. 
Растительный детрит присутствует как в линзах, 
так и по напластованию пород. Мощность – 10 м.

Пачка 6. Алевролиты серые массивные не-
ясно слоистые, переходящие в песчанистые. 
Мощность – 8 м.

Пачка 7. Пачка ритмично переслаиваю-
щихся серых неясно горизонтально-слоистых 
алевролитов (до 7 см), темнокоричневых тонко 
горизонтально-слоистых аргиллитов (до 3 см) и 
кремовых горизонтально-слоистых мергелей (до 
10 см). В мергелях и на границе алевролитов и 
мергелей найдены редкие листья Pityophyllum и 
фрагменты тел насекомых. Мощность – 30 м.

Пачка 8. Пачка представлена серыми массив-
ными средне и крупнозернистыми песчаниками 
с четко видимой косой слоистостью, с прослоями 
сизых неясно горизонтально-слоистых алевроли-
тов (до 15 см). Мощность – более 20 м.

Сверху пачки с размывом перекрываются сла-
бо диагенезированными желто-серыми мелко-
среднезернистыми массивными песчаниками с 
включениями галек в основном интрузивного со-
става (до 15 см). Из-за особенностей разработки 
карьера граница между пачками 2 и 3 не была до-
стоверно установлена.

Наблюдаемый в разрезе цикл развития во-
доема начинается с привноса терригенного ма-
териала на мощную толщу, обогащенную рас-
тительными остатками, давшую начало располо-
женному в основании разреза угольному пласту. 
Осадконакопление могло происходить в условиях 
водоема в веерной зоне конуса выноса временных 
водотоков либо в широкой пойме реки. При бла-
гоприятных условиях на таких участках развива-
лись торфяники, давая начало угольным пластам, 
что довольно обычно для мезозойского этапа 
угленакопления. Новый цикл терригенной седи-
ментации мог быть связан с активизацией урей-
ского грабена. Вместе с терригенным материалом 
в бассейн приносится растительный материал 
склонового и пойменного комплексов. Листья 
часто фрагментированы, что свидетельствует о 
длительности их переноса к месту захоронения. 

Вверх по разрезу наблюдается уменьшение 
интенсивности стока, осадок становится более 
тонким, исчезают прослои песчаника. Ритмичное 
строение пород характеризует непостоянность 
границ и глубины водоема. В толще часто пере-
слаивающихся алевролитов и аргиллитов появля-
ются маломощные прослои мергеля. Аргиллиты 
и тонкослоистые алевролиты содержат большое 
количество листьев растений, как правило, без 
следов длительной транспортировки. Наличие 

поверхностей с трещинами усыхания и знаками 
ряби объясняется периодическим пересыхани-
ем водоема, причем трещины усыхания присут-
ствуют в основном на поверхности мергелистых 
прослоев. Приуроченность остатков обитателей 
лесной подстилки – тараканов к мергелистым 
прослоям, может свидетельствовать об акти-
визации в это время периодического сноса по-
чвенного слоя с окружающих плоскотин (террас 
или заросших застарелых прирусловых нано-
сов), что существенно изменяло pH водоема и на 
фоне сокращения регулярного стока приводило 
к колебаниям уровня воды вплоть до частично-
го пересыхания водоема. На границе мергелей и 
алевролитов, а иногда в мергелях присутствует 
различной размерности растительный детрит со 
следами биодеструкции, в то время как остатки 
тараканов, как правило, не имеют существенной 
деформации, что также косвенно подтверждает 
наше предположение о периодическом слабоин-
тенсивном площадном сносе с расположенных 
поблизости залесенных плоскотин. Озерные и 
болотные карбонаты могли образоваться при 
формировании почвенного слоя на лимнических 
фациях при колебаниях уровня насыщенных со-
лями магния и кальция грунтовых вод (Alonso-
Zarza, 2003), но в таком случае мы наблюдали бы 
соответствующие четкие текстуры и, возмож-
но, минерализованные следы корней растений. 
Следует заметить, что генезис озерных и болот-
ных карбонатов в мезозойских континентальных 
отложениях Забайкалья все еще остается недо-
статочно изученным, поэтому наши предполо-
жения носят предварительный характер.

После периода существования водоема в ре-
жиме периодически меняющихся гидрохимиче-
ских условий с отложением тонкого материала 
и периодическим пересыханием, мы наблюдаем 
очередной цикл терригенной седиментации, на-
чинающийся с заноса грубым терригенным осад-
ком. Косая слоистость мелкозернистых песча-
ников с примесью мелкой гальки, а затем пачка 
немых алевролитов с горизонтальной текстурой 
(пачки 3 и 4) указывают на некатастрофический, 
однонаправленный на данном участке водоток 
с последующим снижением его интенсивности. 
Участок по-прежнему расположен в центральной 
части зоны разгрузки водотоков, и в него посту-
пает, в основном, только хорошо отсортирован-
ный и окатанный материал. Отложения пачки 5 
литологически похожи на отложения пачки 2. В 
периоды, когда pH водоема близка к нормальной 
или выше, создаются условия для захоронения 
растений, рыб и остракод. В отличие от условий 
формирования второй пачки, вблизи водоема нет 
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обильной растительности. Остатки растений со 
следами переноса, а из насекомых захороняют-
ся преимущественно надкрылья жуков, устой-
чивые к транспортировке. Эпизоды изменения 
режима водоема с колебаниями уровня воды по-
прежнему часты, но периоды, благоприятные для 
формирования карбонатов, менее продолжитель-
ны, наблюдаемая часть водоема не пересыхает. 

Отложения верхней части разреза (пачки 6, 
8) свидетельствуют об усилении эрозии в районе 
и возобновлении привноса грубого материала с 
довольно продолжительным периодом снижения 
его интенсивности (мощность алевролитовой 
пачки 7–30 м). В это время неоднократно менял-
ся режим водоема, но наиболее тонкие фации – 
аргиллиты – здесь не отлагались. Органические 
остатки редки и сильно фрагментированны. Не 
представлены остатки растений типично пой-
менного комплекса.

РАСТЕНИЯ
Остатки растений в ориктоценозах местона-

хождения многочисленны, сохранность в основ-
ном хорошая, в некоторых частях разреза на остат-
ках часто сохраняется углистое вещество, реже 
кутикула. В захоронении доминируют целые ли-
стья голосеменных, реже встречаются семена и 
другие генеративные органы. Ориктоценозы со-
держат остатки хвойных (Pityophyllum), чеканов-
скиевых (Czekanowskia), гинкговых (Ginkgoites, 
Baiera, Sphenobaiera), папоротников Sphenopteris, 
Cladophlebis, плауновидных(?), репродуктив-
ные органы Ixostrobus, Leptostrobus и семена 
Carpolites и Pityospermum (определения предва-
рительные).

 С большой долей уверенности можно сказать, 
что урейский комплекс относится к Сибирской 
палеофлористической области (приурочена к зоне 
влажного умеренного климата того времени). В 
захоронении представлена растительность поймы 
(чекановскии и папоротники) и склонов (гинкго-
вые). Сосновые (Pityophyllum) могли расти как в 
пойме и на склонах, так и представлять плакорную 
растительность (Н.В. Горденко, устн. сообщ.).

РЫБЫ
Остатки рыб в разрезе распределены крайне 

неравномерно и сосредоточены в двух маломощ-
ных (до 5 см) слойках (пачки 2 и 5). Всего собрано 
10 остатков Lycoptera fragilis Hussakof, 1932 (табл. V, 
фиг. 1). В коллекции один экземпляр полного скеле-
та без грудных и брюшных плавников, один фраг-
мент скелета с черепом без хвостового отдела и без 
плавников, и один фрагмент скелета со спинным и 
анальным плавниками. Остальные остатки в виде 

изолированных костей и костей в сочленении. 
Находки L. fragilis отмечаются (Яковлев, 1968) 

в отложениях нижнего мела Монголии (дзунбаин-
ская свита) и Западного Забайкалья (холбоджин-
ская и байсинская свиты). В Забайкалье они также 
известны из угленосных отложений Черновской 
мульды (местонахождение Черновские Копи) и 
из вскрытых скважинами отложений Западно-
Урулюнгуйской впадины. В Черновских Копях 
L. fragilis встречается совместно со специфиче-
ским комплексом насекомых, корреляция кото-
рого с широко распространенными комплексами 
Забайкалья и Монголии пока затруднительна 
(Синиченкова, 1998; Василенко, 2005а).

НАСЕКОМЫЕ И ДРУГИЕ 
БЕСПОЗВОНОЧНЫЕ

Остатки насекомых в ориктоценозах ме-
стонахождения довольно редки (всего собрано 
30 экз.) и приурочены к аргиллитам пачки 2 и 
мергелистым прослоям пачки 7. Они принадле-
жат представителям четырех отрядов насекомых 
(в порядке численного доминирования остат-
ков): Coleoptera, Blattodea, Trichoptera и Odonata. 
Последние два отряда известны по единичным 
находкам.

Наиболее часто встречаются находки изо-
лированных надкрыльев, реже целых тел жуков 
(Coleoptera). Одно из надкрыльев принадлежит 
обычному для юры водному дитискоидному 
жуку рода Liadytes (?) (табл. V, фиг. 6). По над-
крылью в Урее известен также обычный для 
юры род Memptus – вероятно, водный адефаг. 
Очень крупное надкрылье более всего похоже 
на некоторых Lasiosynidae, известных из верх-
неюрского Каратау, но не исключено, что это 
может быть и надкрылье крупной коптоклави-
ды (А.Г. Пономаренко, устн. сообщ.). Еще два 
остатка – целый жук (табл. V, фиг. 2) и среднего 
размера изолированное надкрылье принадлежат 
златкам (Buprestidae), личинки которых питают-
ся древесиной. Находки златок довольно часты 
в меловых отложениях и очень редки в юрских. 
Один целый жук (табл. V, фиг. 5) принадлежит 
Staphylinidae – исключительно наземной груп-
пе, приуроченной в основном к хорошо увлаж-
ненным напочвенным местообитаниям. Остаток 
принадлежит представителю рода Synoxytelus, 
который был описан из нижнего мела Китая 
(Yixian Fm). Этот род был широко распростра-
нен в раннем мелу и никогда не встречался в юр-
ских отложениях (Chenyang Cai, устн. сообщ.). 
Жуки показывают наибольшее таксономическое 
разнообразие в сравнении с другими группами 
животных, известных из Урея. 
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Тараканы (Blattodea) представлены фраг-
ментами крупных тел и изолированными перед-
ними крыльями (табл. V, фиг. 3). Остатки при-
надлежат семейству Сaloblattinidae, известному 
из нижней юры Германии, верхней юры и ниж-
него мела Монголии и нижнего мела Франции. 
Урейские формы наиболее близки к раннемело-
вым представителям семейства (П. Вршанский, 
устн. сообщ.).

Из Урея известна одна находка личиночного 
домика ручейника (Trichoptera). Это крупная по-
стройка из упорядоченно уложенных фрагментов 
листьев хвойных (табл. V, фиг. 4), по строению 
наиболее близкая к Folindisia (Acrindusia) malefica 
Sukatsheva, 1982 (И.Д. Сукачева, устн. сообщ.). 
Вид известен из альба и сеномана Хабаровского 
Края и характеризуется высоким уровнем кон-
структивного совершенства постройки. Тип 
материала постройки и его укладка свидетель-
ствуют об обитании личинки в относительно 
спокойной гидродинамической среде с обилием 
остатков растений.

Среднего размера неполная личинка стре-
козы (Odonata), известная по единственной на-
ходке (табл. V, фиг. 7), относится к подотряду 
Anisoptera. Неполная сохранность остатка не по-
зволяет определить его точнее, однако личинки 
стрекоз либеллулоидного облика, к которым от-
носится находка из Урея, не известны не только 
из юрских, но и из нижнемеловых отложений. 
Широкое уплощенное брюшко, лишенное воло-
сков, может свидетельствовать о реофильном об-
разе жизни. 

Двустворчатые моллюски, находки кото-
рых приурочены к алевролитам и мергелистым 
прослоям, представлены единственным ви-
дом Ferganoconcha subcentralis Tschernyschow, 
1937 (Синица и др., 2007). Вид описан из сред-
ней юры Ферганы и впоследствии найден в юре 
Донбасса и Сибири, меловых отложениях Китая 
и Монголии. В Забайкалье известен из угленос-
ных отложений Тугнуйской, Букачачинской, 
Баингольской, Нерчуганской и Гусиноозерской 
впадин (Колесников, 1964). Ранее считалось, 
что вид указывает на среднеюрский возраст 
вмещающих отложений, но его находки в до-
стоверно меловых отложениях (Букачачинская и 
Гусиноозерская впадины, формация Цзюфотан 
Китая (Jiufotang Fm, Jehol Group) и др.), в том чис-
ле и в угленосных толщах, дали основания счи-
тать, что ферганоконхи – моллюски с плотным 
конхиолиновым периостракумом, по-видимому, 
приурочены к «лесным» или заболоченным во-
доемам, а их стратиграфическое распростране-
ние не ограничено средней юрой. 

Синицей из ориктоценозов определены 
остатки остракод родов Daurina и Darwinula 
(Синица и др., 2007). В Забайкалье остракоды 
рода Darwinula наиболее разнообразны в отло-
жениях тургинской свиты (5 видов). Они также 
известны из ундино-даинской серии (1 вид) и из 
кутинской свиты (1 вид). Род Daurina известен 
из усть-карской свиты (2 вида), фаунистический 
комплекс которой занимает промежуточное по-
ложение между ундино-даинским и тургинским 
горизонтами, но наиболее разнообразны они, как 
и Darwinula, в тургинской свите нижнего мела 
(5 видов) (Синица, 1993).

СВИДЕТЕЛЬСТВА ВЗАИМОДЕЙСТВИЙ 
ЧЛЕНИСТОНОГИХ И РАСТЕНИЙ

Из местонахождения Урей известен один 
из самых богатых на сегодняшний день юрско-
меловых комплексов биоповреждений растений 
в Азии. По разнообразию форм и типов повреж-
дений листьев он сравним с комплексом из ме-
стонахождения Черновские Копи (Василенко, 
2005б, 2006), но пока значительно уступает ему 
по объему материала. В захоронении присут-
ствуют краевые следы питания тканями (погры-
зы), листовые галлы и эндофитные яйцекладки.

Следы питания в виде округлых выемок по 
краю линейных листьев, подчеркнутые валиком 
каллюсовой ткани, наиболее часто встречаются 
на листьях позднемезозойских голосеменных. 
На видовом уровне следы питания соответству-
ют известным из Черновских Копей и некоторых 
других забайкальских местонахождений и пред-
ставлены Pinovulnus regularis Vasilenko, 2006 и 
P. erectus Vasilenko, 2006. Интерпретировать по-
добные биоповреждения пока затруднительно, 
но вероятнее всего они вызваны наземными на-
секомыми. 

Эндофитные яйцекладки занимают вто-
рое место по частоте встречаемости после сле-
дов питания тканями (краевых повреждений) и 
представлены единственным видом Paleoovoidus 
rectus Vasilenko, 2005. Этот вид, описанный из 
местонахождения Черновские Копи и извест-
ный также из нижнемелового местонахождения 
Семён (Белая Гора), по всей видимости, обычен 
для верхнемезозойских континентальных отло-
жений Забайкалья. Такого типа яйцекладки мог-
ли принадлежать стрекозам.

Листовые галлы, кроме известных ранее из 
континентальных верхнеюрских-нижнемеловых 
отложений Забайкалья Paleogallus zherikhini 
Vasilenko, 2005 и P. porusoformis Vasilenko, 2005, 
представлены одной новой формой. Это доволь-
но крупное образование на листе Phoenicopsis sp., 
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имеющее вид веретеновидного вздутия, в резуль-
тате которого пораженный участок листа оказы-
вается утолщенным в два раза по сравнению с не-
пораженной частью. P. zherikhini мог быть вызван 
как насекомыми, так и грибами, а P. porusoformis 
может являться результатом деятельности клещей 
(Василенко, 2005б). Новая форма повреждения, 
вероятнее всего, принадлежит насекомым. Также 
из Урея известны находки галлов, несколько от-
личающихся от P. zherikhini и, возможно, являю-
щиеся их иной формой сохранности.

Из местонахождения Урей по единственной 
находке известно очень тонкое образование не-
ясного происхождения на листе Pityophyllum 
sp., напоминающее ход в толще листа. «Ход» на-
чинается от края листовой пластинки, углубля-
ется и, разворачиваясь, выходит на тот же край. 
Кутикула листа остается неповрежденной, а сам 
«ход» на отпечатке имеет четкий рельеф.

В целом, урейский комплекс очень похож 
на черновский не только по уровню разнообра-
зия биоповреждений, но и таксономически. Из 
специфических, характерных пока только для 
Урея форм, можно отметить единственную на-
ходку крупного листового галла и упомянутое 
выше образование неясного происхождения. В 
Урее отсутствуют следы питания Pinovulnus 
serpentiformis Vasilenko, 2006, характерные 
для Черновских Копей, но это может объяс-
няться несопоставимым количеством находок. 
Особенностью урейского комплекса является 
также то, что здесь практически все повреждения 
встречаются на линейных листьях Pityophyllum, 
а листья гинкговых, в отличие от Черновских 
Копей, практически не повреждались. 

Находка второго (после Черновских Копей) 
наиболее полного комплекса биоповреждений 
листьев растений, а также отдельные находки 
биоповреждений растений, характерных для 
этого комплекса в других юрско-меловых место-
нахождениях Забайкалья и Сибири, позволяют 
считать его типичным для данного стратиграфи-
ческого интервала. Характерными видами этого 
позднеюрско-раннемелового комплекса ихнотак-
сонов можно считать наиболее часто встречае-
мые повреждения со стабильными морфологиче-
скими признаками, такие как эндофитные яйце-
кладки Paleoovoidus rectus и краевые объедания 
узких линейных листьев Pinovulnus regularis.

Необходимо отметить, что наши частые 
указания на сходство урейского и черновского 
ихнокомплексов пока не рассматриваются как 
основание для стратиграфической корреляции 
вмещающих толщ, а отражают скорее схожесть 
палеоэкологической обстановки.

СТРАТИГРАФИЧЕСКОЕ ЗНАЧЕНИЕ 
НАХОДОК

При составлении геологической карты мас-
штаба 1:1 000 000 в 1979 г. и во время выполнения 
ГДП-200 породы, на основании сходства литоло-
гического состава с угленосными отложениями 
в Алтано-Кыринской депрессии, были отнесе-
ны к тигнинской свите нижнего мела (Пехтерев 
и др., 2002; Митрофанов и др., 2003). Синица на 
основании находок моллюсков Ferganoconcha 
subcentralis датирует урейскую толщу средней 
юрой (Синица и др., 2007). 

В настоящее время для юрских и нижнеме-
ловых континентальных отложений на терри-
тории Восточного и Центрального Забайкалья 
выделено три биостратиграфических горизонта 
(Решения…, 1994; Олейников, 2002) – ундино-
даинский (позднеюрский), тургинский (раннеме-
ловой) и кутинский (раннемеловой), каждый из 
которых охарактеризован специфическим ком-
плексом органических остатков. Наиболее четко 
горизонты обособлены по рыбам, насекомым и 
остракодам. 

В урейской толще все остатки рыб принад-
лежат Lycoptera fragilis, считавшимся характер-
ным видом для кутинского горизонта. Комплекс 
остракод на родовом уровне свидетельствует 
скорее о тургинском возрасте вмещающих от-
ложений. Не в пользу юрского возраста также 
находка личинки стрекозы типично мелового 
облика, остатки тараканов, личиночный домик 
ручейника и комплекс жуков. Биоповреждения 
листьев растений пока известны из немногих 
местонахождений, поэтому использовать их для 
датировки отложений преждевременно. Однако 
очевидное сходство урейского и черновского ком-
плексов биоповреждений заставляют по-новому 
взглянуть и на местонахождение Черновские 
Копи. Тем более, что из этого местонахожде-
ния также известны находки Lycoptera fragilis, 
а возраст вмещающих отложений не выяснен. 
Некоторые группы насекомых в Черновских 
Копях также указывают на меловой возраст от-
ложений, кроме комплекса жуков, который име-
ет юрский облик. Таким образом, Черновские 
Копи и Урей – два довольно крупных и интерес-
ных забайкальских местонахождения, которые 
пока не вписываются ни в один выделенный для 
Забайкалья биостратиграфический горизонт. 
Биостратиграфические горизонты выделены по 
комплексам остатков из широко распространен-
ных в Забайкалье фаций крупных равнинных 
(тургинский горизонт), относительно неболь-
ших горных и подпрудных (ундино-даинский 
горизонт) озер с терригенно-вулканогенной 
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седиментацией и крупных существенно гуми-
фицированных озер с нормальной терригенной 
седиментацией (кутинский). Урейский и черно-
вский палеоводоемы, очевидно, не принадле-
жат первым двум типам. Это относительно не-
большие равнинные водоемы, расположенные 
в лесной зоне с обильным поступлением расти-
тельного материала и развитием угленосности. 
Некоторое сходство они обнаруживают с кутин-
скими озерами. В Забайкалье есть толщи, нака-

пливавшиеся в похожих условиях (тугнуйская, 
букачачинская, ново-павловская и др.), но либо 
из них пока неизвестны остатки животных, либо 
комплексы очень сильно обеднены и поэтому 
не коррелируемы. Вероятно, основные отличия 
этих комплексов, затрудняющие их корреляцию 
с выделенными биостратиграфическими подраз-
делениями, связаны с особенностями палеоэко-
логической и тафономической обстановок, а не с 
возрастными различиями.
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the urey loCality in the JurassiC–CretaCeous of transbaiKalia 

d.v. vassilenko, r. a.Korostovskii 

Plants, fishes, ostracods, molluscs, insects and evidence of plant-arthropods interactions from the Urey locality 
in Transbaikalia (Tigna Formation, Upper Jurassic – Lower Cretaceous) are considered. The geological section 
description and reconstruction of the environment of sedimentation are shown. The Urey and Chernovskie 
Kopi localities fossils complexes are compared. The assumption that the main differences between these two 
complexes, complicating their correlation with selected biostratigraphic units were made, it is associated with 
features of paleoecological and taphonomical environments, rather than differences of geological age.
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Объяснение к таблице V 

Все изображенные экземпляры происходят из тигнинской свиты Забайкалья 
(верхняя юра ? – нижний мел)

Фиг. 1. Lycoptera fragilis Hussakof, 1932, экз. ЗабГУ, № 1022/16, отпечаток скелета.
Фиг. 2. Отпечаток тела жука Buprestidae gen. et sp. indet., экз. ПИН, № 5245/7.
Фиг. 3. Отпечаток крыла Сaloblattinidae gen. et sp. indet., экз. ПИН, № 5245/1.
Фиг. 4. Личиночный домик ручейника Folindisia (Acrindusia) cf. malefica Sukatsheva, 1982, экз. ПИН, 

№ 5245/19.
Фиг. 5. Отпечаток тела жука Synoxytelus sp., экз. ПИН, № 5245/8.
Фиг. 6. Изолированное надкрылье жука Liadytes (?) sp., экз. ПИН, № 5245/9.
Фиг. 7. Отпечаток фрагмента тела личинки стрекозы (Odonata, Anisoptera), экз. ПИН, № 5245/16.
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Таблица v

Д.В. Василенко, Р.А. Коростовский 
меСтонахождение урей в юрСко-меловых толщах заБайкалья
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Проведено сравнительное исследование размеров первых фаланг ископаемого тун-
дрового северного оленя, обитавшего в позднем плейстоцене в центре Русской равни-
ны, и современного тундрового северного оленя, большую часть года обитающего в 
европейской тундре России. Установлено изменения границ ареала вида в централь-
ных частях России в XVIII–XX вв. 

Ареал северного оленя Rangifer tarandus в 
позднеледниковое время включал почти всю 
Восточно-Европейскую равнину. Северная гра-
ница ареала вида совпадала с положением края 
ледникового щита, а южная граница достигала 
берега Чёрного моря и включая в себя Северный 
Крым (Верещагин, 1981). 

Большое значение для изучения таксономии 
северного оленя имеет посткраниальный мате-
риал (Макарова, 1989). Для вида особенно важно 
изучение скелета конечностей – пястных и плюс-
невых костей. Среди остатков животного, храни-
мых в фондах отдела природы Государственного 
Владимиро-Суздальского музея-заповедника, сво-
ей относительной многочисленностью выделялась 
уникальная коллекция первых и вторых фаланг. 
Она была собрана в ходе археологических работ  
в 1970-1980 гг. на верхнепалеолитических стоян-
ках «Сунгирь» и «Русаниха» (радиоуглеродная 
датировка 29-25 тыс. лет) где данный вид был од-
ним из основных объектов охоты палеолитическо-
го человека (Стародубцева и др., 2008). При визу-
альном осмотре имеющегося частью искусствен-
но расколотого в древности скелетного материала 
(фрагментов черепов – 5 экз., нижних и верхних 

челюстей – 6 экз., рогов – 2 экз., астрагалов –  
11 экз., пяточных костей – 8 экз., ладьевидных ко-
стей – 5 экз., копытных фаланг – 8 экз., метаподий –  
1 экз., позвонков – 7 экз., лопаток – 6 экз.) стало 
очевидно, что позднеплейстоценовый северный 
олень был представлен мелкой разновидностью, 
которая по своим размерам и пропорциям близка 
к его тундровому подвиду. Следует учесть, что 
и по заключению В.И. Громова (1966) на стоян-
ке «Сунгирь» встречены останки, принадлежа-
щие главным образом именно мелкой его форме,  
но и останки крупных особей также находили.

Цель статьи – установление одной из морфо-
метрических характеристик позднеплейстоцено-
вого северного оленя (Rangifer tarandus), в вос-Rangifer tarandus), в вос- tarandus), в вос-tarandus), в вос-), в вос-
точной части Русской равнины. Такое территори-
альное ограничение объема исследования связано  
с тем, при этом в работе был использован весь хра-
нимый в фондах отдела природы Государственного 
Владимиро-Суздальского музея-заповедника, ис-
копаемый материал по R. tarandus с ранее хоро-R. tarandus с ранее хоро-. tarandus с ранее хоро-tarandus с ранее хоро- с ранее хоро-
шо археологически изученных палеолитических 
стоянок «Сунгирь» и «Русаниха». Следует отме-
тить, что северные посткраниальные материалы 
с «Русанихи» ранее детально не изучались.

СОВРЕМЕННАя ПАЛЕОНтОЛОгИя: КЛАССИчЕСКИЕ И НОВЕйшИЕ МЕтОДы – 2012 
М.: ПИН РАН, 2012. С. 75–82 
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Проведено сравнение серийного костного 
материала – коллекции первых и вторых фаланг 
ископаемого северного оленя. Размеры первых 
фаланг древних особей сравнивались по мате-
риалам коллекции Зоомузея МГУ с размера-
ми фаланг современного тундрового северного 
оленя, ныне обитающего на европейском севере 
Русской равнины. Вторые фаланги ископаемых 
северных оленей только измерялись. По имею-
щимся литературным данным устанавливалось 
колебания границ ареала вида на территории 
ряда современных областей центральной России 
и территории нынешней Владимирской области 
в XVIII-XX вв.

В голоцене при начавшихся перестройках 
климата и ландшафтов Русской равнины тундро-
вый северный олень мог трансформироваться в 
подвид лесного северного оленя (Rangifer taran-Rangifer taran- taran-taran-
dus fennicus) встречавшегося в центральных об- fennicus) встречавшегося в центральных об-fennicus) встречавшегося в центральных об-) встречавшегося в центральных об-
ластях России вплоть до начала XX в. Лесной 
северный олень в основном использует пищевые 
ресурсы таёжной зоны, которые являются бо-
лее продуктивными биотопами по сравнению 
с биотопами тундровой зоны. Высокий снеж-
ный покров в таежной зоне обуславливает более 
крупные конечности лесного подвида северного 
оленя. Следует отметить, что лесные северные 
олени в целом крупнее тундровых, что связано  
с более богатой пищевой базой и условиями су-
ществования близкими к оптимальным для этого 
вида. На особенности морфологии и экстерьера 
лесного подвида указывал Э. Эверсман, осма-
тривавший в 1840 г. оленей, убитых в марийских 
лесах (где они встречались до 80-х гг. XIX в.), от-XIX в.), от- в.), от-
метил, что они отличаются от сибирских север-
ных олений более крупными размерами. Лесные 
северные олени отличаются большей массой  
и ростом, высоконогостью, компактностью туло-
вища, глубокой грудью, темным цветом. Следует 
отметить, что одно-двухлетние тундровые оле-
ни, переселенные в таежную зону, к пяти годам 
(когда заканчивается рост скелета) превосходят 
тундровых предков контрольной группы и до-
стигают таких же размеров, как и представители 
лесного подвида. Особенно быстро отвечает на 
изменение условий рост метаподий, вследствие 
чего лесные олени имеют более длинные ноги 

(Егоров, 1971). Морфологические отличия тун-
дровых оленей от лесных укладываются в схему 
преобразований объясняемых педоморфозом – 
мелкие размеры, укороченные рострум и конеч-
ности (Баскин, 1989).

Современные сезонные перекочёвки север-
ного оленя массовые и масштабные. В относи-
тельно недавнем историческом прошлом в ходе 

сезонных миграций целые популяции северно-
го оленя могли попадать зимой на территорию 
Владимирской губернии. Биотопами для базиро-
вания северных оленей в период зимней мигра-
ции могли быть заболоченные участки Мещёры  
и Лухского полесья. 

Документальные данные, подтверждающие 
обитание северного оленя во Владимирской об-
ласти в прошлом весьма скудны. Очертание 
границ ареала северного оленя в Европейской 
части России за историческое время менялись 
очень сильно. Особенно это относится к южной 
границе ареала. Наиболее резко и быстро южная 
граница отступила к северу в Европейской ча-
сти России. Остается также неясным, обитал ли 
северный олень во многих означенных в литера-
туре местностях постоянно или только заходил 
осенью на зимовку с севера. Во второй полови-
не ХIХ в. южная граница ареала северного оленя  
в центре Европейской части России проходила от 
г. Твери на восток, южнее Углича и через северо-
восточную часть Московской губернии выходила 
к Александрову. Далее на восток линия границы 
не вполне ясным путём через владимирские леса 
шла на р. Лух, впадавшую в р. Клязьму немного 
ниже Вязников (Гептнер и др., 1961). Московский 
таксидермист Ф.К. Лоренц указывал, что ему 
была доставлена шкура северного оленя-самца, 
добытого на границе Московской, Тверской и 
Владимирской губерний в Александровском уез-
де (Лоренц, 1881). В 1863 г. в газете «Владимирские 
губернские ведомости» отмечалось, что в Горо-
ховецком уезде крестьянин Захаров добыл трех 
оленей. По мнению местных жителей того вре-
мени, олени появились со стороны Волги из 
Нижегородской губернии. В ХIХ в. численность 
северного оленя во Владимирской губернии была 
крайне низка. Едва ли на него существовал про-
мысел, тем более появлялся в губернии он только 
заходом. В ХIХ в. были попытки искусственного 
разведения северных оленей. Так, в 1859 г. в № 2 
журнала «Сельское хозяйство» сообщалось: «Во 
Владимирском уезде в имении Н.А. Бутурлина, в 
Кинжанах, в сосновом парке с прудом удачно раз-
водятся в продолжение десяти лет северные оле-
ни, привезенные в 1850 г. из Москвы. Привезены 
были дикие самец и самка, на 1-й и 2-й годы детей 
не было, в 1853 г. родился самец, в 1854 г. – самка, 
в 1855 г. – самец, в 1856 г. – самка, так что каждый 
год с 1853 г. олени приносили по одному детены-
шу. К 1857 г. считалось, кроме старой пары, две 
пары молодых, но некоторые еще не плодились, 
из них самый первый из молодых пал, а самка ны-
нешнем летом 1857 г. убежала и была убита под 
городом Ковровом» (Сысоев, 1970).
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В конце XVIII в. отмечались регулярные захо-XVIII в. отмечались регулярные захо- в. отмечались регулярные захо-
ды северного оленя в Весьегонский уезд Тверской 
губернии с севера (Кириков, 1966). В этом же 
уезде на северных оленей охотились в 1830-х гг.  
(Вильдермет, 1842). Интересен факт, что 
Л.Н. Толстой в Тверской губернии охотился на 
северных оленей. В 70-х гг. XVIII в. они водились 
в Смоленской губернии в лесной даче Бельского 
уезда, расположенной по рекам Деревеньке, 
Чернейке. В Московской губернии в XVIII в. се-XVIII в. се- в. се-
верный олень держался в лесах Клинского уезда  
(Кириков, 1966).

В 50-60-х гг. XIX в. оленей в Центральной ча-XIX в. оленей в Центральной ча- в. оленей в Центральной ча-
сти Русской равнины, по-видимому, было мало. 
Их численность снизилась по сравнению с кон-
цом XVIII в. В Тверской губернии они появля-XVIII в. В Тверской губернии они появля- в. В Тверской губернии они появля-
лись как случайные гости, но пришекснинские 
болота на территории современной Ярославской 
области и некоторые другие местности на севере 
Ярославской губернии были известны как места 
обитания северных оленей. Пришекснинские 
охотники охотились за ними преимущественно 
по насту. Добыча за зимний сезон в этом районе 
была невелика и составляла 50-60 штук (Кириков, 
1966). Высказывалось предположение, что север-
ный олень спустился сюда по заболоченным лесам 
и моховым болотам, протянувшимся с севера до 
Белоозера и р. Шексны. Последний олень в меж-
дуречье Мологи и Шексны был добыт в 1920 г. 
(Исаков, 1949). Встречался он в Пошехонском, 
Мологском, Угличском уездах Ярославской 
губернии (Шестаков, 1926). Отдельные особи 
встречались в окрестностях Переславского озе-
ра. На севере Костромской области его ловили 
в колоды и капканы, которые устанавливали на 
тропах зверей, а так же отстреливали из ружья 

(Шашков, 1974). В начале ХХ в. южная грани-
ца ареала отодвинулась к северу. Так, в 20-х гг. 
XX в. северные олени лишь изредка встречались 
на северной окраине Центральной части Русской 
Равнины, в лесах по р. Лице и р. Чагодоще, а 
также Устюженском и Кирилловском районах 
Вологодской области (Кириков, 1966). 

В XVIII-XIX вв. северный олень был более 
многочисленным в Волго-Камском крае, где он 
обитал в зоне южной тайги. Отвечая на запрос 
Сената (1762 г.), Унженская воеводская канце-
лярия перечислила обычных зверей, водивших-
ся в воеводстве, и назвала среди них и оленя.  
В 60-е гг. XIX в. олени были обычными в Вар-
навинском и Макарьевском уездах по рр. Тошне, 
Торгаку, Луху и Лапшанге (Кириков, 1966). В 
Нижегородской губернии на оленей охотились 
в Семёновском уезде в лесах по р. Керженцу. 
Сообщалось: «Оленей было в Нижегородской гу-

бернии достаточно даже в конце 40-х годов, что 
можно заключить на основании одной заметки, 
напечатанной в «Нижегородских Губернских 
Ведомостях» в 1849 году, в которой говорится, 
что крестьяне Семёновского уезда редкую зиму 
не ловят оленей». При этом к 1875 г. отмечалось 
почти полное исчезновение животных на этих 
территориях (Салмыков, 1875).

Во второй половине XIX в. численность оле-XIX в. численность оле- в. численность оле-
ней в Нижегородской губернии постоянно сни-
жалась. Уже в 70-х гг. XIX в. их стало меньше, 
чем прежде, в долине р. Ветлуги. Здесь они про-
держались до начала XX в. В 80-х гг. XIX в. в ле-XX в. В 80-х гг. XIX в. в ле- в. В 80-х гг. XIX в. в ле-XIX в. в ле- в. в ле-
сах Макарьевского уезда Нижегородской губер-
нии наблюдались сезонные перекочёвки оленей: 
весной они шли от Керженца к востоку, а осе-
нью тянулись ближе к Керженцу. Олени держа-
лись главным образом по огромным болотам – 
Кузьмиярскому, Шумскому и некоторым другим 
(Кириков, 1966). Охотник Лепковский писал  
в «Охотничьей газете» за 1895 г., с. 65: «В казен-
ных лесных дачах: Лысковской, Семёновского 
уезда, Ивановской и Каменской, Макарьевско- 
го уезда, водиться олень, принадлежащий  
к роду северных, но отличающийся во многом  
от типичного северного оленя» (Пузанов и др., 
1942).

Характер заметок о местах обитания и се-
зонных кочевках северного оленя в этой части 
ареала указывает на постоянный характер его 
обитания здесь и на вероятную принадлежность 
к лесному подвиду. 

Снижение численности оленя привело к 
тому, что в 1884 г. в Ивановской лесной даче 
Нижегородской губернии « для великокня-
жеской охоты нашли только гурт в 20 голов». 
Н.В. Туркин в книге «Звери России» отмечал: 
«В 1895 году по приблизительному счёту на-
лицо было до 2000 голов, а встретить стада в 
100-150 голов не было редкостью». Старожилы, 
опрошенные А.Н. Формозовым в 1920-1921 гг., 
рассказывали, что на их памяти стада оле-
ней, отыскивая ягель в борах, так перекапы-
вали снег, что трудно было ходить на лыжах 

(Формозов, 1935). Этот же автор отмечал: «Мой 
отец Н.Е. Формозов в 90-х годах ещё застал оле-
ней в Усть-Керженском лесничестве и успеш-
но охотился за ними. В Шарьинском районе, по 
словам местных охотников, оленей было много 
также в 90-х годах XIX в. Встречались табуны 
по 3-4 десятка голов». По данным Г.В. Пяткина, 
олень изредка встречался на Верхней Унже 
(Турдиевская волость), в Шаталовской лесной даче  
и в казенных лесах Паломской волости (кон. 
XIX в.). В конце зимы олени паслись то в борах,  

Д.В. Дуденков
к иСтории Северного оленя центра европейСкой чаСти роССии
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на ягельниках, то переходили на болота и объедали 
на деревьях висячие лишайники (Кириков, 1966). 
Последние олени, по данным Л.И. Гиршфельда, 
были добыты в Макарьевском казенном лес-
ничестве близ границы Варнавинского ещё 
зимой 1917-1918 гг. В этой связи интересно со-
общение проф. Пузанова, датированное 1932 г.:  
«В бытность свою в деревне Чёрная Маза, 
Лысковского района, я и (В.И. Козлов) обратили 
внимание, что на воротах дворов и на налични-
ках некоторых домов в этой деревне висят при-
битые рога северного оленя, а в одну из экскур-
сий в лесу, километрах в пяти от Чёрной Мазы, 
в сторону реки Керженца, мною был найден рог 
северного оленя с куском черепа, который со-
хранился в лесном овражке, как вещественное 
доказательство недавнего пребывания здесь 
этого животного» (Пузанов и др., 1942). Старые 
охотники полагали, что часть оленей была вы-
бита, а часть ушла после постройки железной 
дороги из г. Нижнего в г. Котельнич, так как 
дорога пересекла пути их миграций, где они 
раньше держались, и с того времени вся приле-
гающая местность стала оживлённой и людной 

(Кириков, 1966). 
В Костромской губернии они оставались 

дольше, встречаясь в Кологривском районе еще 
в 1929 г. В 1912 г. они забегали из Вологодской 
губернии в Солигаличский уезд этой губернии  
и в окрестности г. Буя (Дюбюк, 1920).

На территории области ископаемые остан-
ки северного оленя, относимые к плейстоце-
новому периоду (рядом собраны материалы 
по шерстистому носорогу, мамонту, перво-
бытному бизону, плейстоценовой лошади) со-
браны автором в аллювиальных отложениях 
р. Оки в районе с. Ляхи Меленковского района 
(Дуденков, 2004). В ходе раскопок культурного 
слоя древнерусского города Ярополч Залесского 
(XII-XIII вв.) их обнаружили в Вязниковском 
районе (Седова, 1978). В Гусь-Хрустальном 
районе они отмечены в культурном слое верх-
непалеолитического (?) поселения в районе 
д. Сивцево на р. Гусь (Скулов, 2004). Других 
мест концентрации останков вида на террито-
рии Владимирской области мне не известно, 
они, вероятно, встречались при археологиче-
ских работах на памятниках разного возраста, 
но не были определены и изучены. 

Сравнительные морфометрические исследо-
вания первых фаланг ископаемого и современ-
ного тундрового северного оленя приведены  
в таблицах (все измерения выполнены штанген-
циркулем). Вторые фаланги ископаемой формы 
промерены без сравнения.

Выводы. (1) Сравнительные морфометри-
ческие исследования имеемых первых фаланг 
ископаемого северного оленя обнаруженно-
го на палеолитических стоянках «Сунгирь» и 
«Русаниха», а ныне обитающего на европей-
ском севере Русской равнины показывают, что 
обитавшие здесь в позднем плейстоцене живот-
ные представлены мелкой тундровой формой.  
(2) За прошедший временной промежуток раз-
мерные характеристики этих костей конечно-
стей мало изменились, хотя и отмечено незначи-
тельное их увеличение у современной тундровой 
формы. (3)  Владимирская губерния в ХVIII-
XIX вв. являлась в Европейской части России 
не постоянной южной границей ареала, а одним  
из участков южной границы чрезвычайно редких 
заходов северного оленя. Здесь он, очевидно, на-
ходился не в оптимальных условиях, хотя бла-
гоприятные для него боры-беломошники были. 
Вероятно, что в это время вид был представлен 
лесной формой. (4) В XVIII-XX вв. численность 
и область распространения северного оленя  
в центральной и восточной части Русской равни-
ны неуклонно сокращалась, данный вид оказался 
очень чувствительным к изменению природных 
условий. Непосредственное преследование, т. е. 
охота, хотя и не играла основной роли в исчезно-
вении оленя, все же отразилась на его поголовье. 
Основную же роль в исчезновении оленя, по всей 
вероятности, сыграло довольно интенсивное за-
селение северных лесных районов и сопутствую-
щие ему рубки сосновых, сухих боров, а также 
пожары в борах, ягельниках и на моховых бо-
лотах, являвшихся основным местом обитания 
северного оленя в центре России. Окончательно 
среду обитания вида изменила мелиорация за-
болоченных территорий и проведение многочис-
ленных путей сообщений, увеличивших фактор 
беспокойства животных. Возможно, большую 
роль в сокращении поголовья оленей сыграли  
и частые эпизоотии. Перспективы реакклима-
тизации северного оленя в центральной России  
в настоящее время очевидно нецелесообразны.
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Таблица 1. Ископаемые северные олени (по материалам верхнепалеолитических стоянок «Сунгирь» 
и «Русаниха» из коллекции Государственного Владимиро-Суздальского музея-заповедника): первые 
фаланги

Порядковый 
номер

Общая длина 
фаланги

Высота 
проксимального 

эпифиза

Ширина 
дистального 

эпифиза

Ширина 
проксимального 

эпифиза

Памятник, год 
находки и место 

положения в 
культурном слое 

1 51.2 21.0 17.0 19.4 -
2 49.0 20.0 16.0 18.0 С-1975, р-III
3 50.1 21.0 16.2 19.3 C-1973, р-II, кв. 143а
4 54.0 23.1 18.4 21.0 Ш-147, №80
5 47.2 20.0 16.3 20.0 С- 1975, р-III, гор. III, 

кв. 136у
6 44.2 18.3 15.2 18.2 -
7 51.3 21.1 18.1 19.1 В-1974, р-II, гор. II
8 52.4 22.0 17.0 21.0 С-1987, р-IIA, гор.7, 

кв. 2л
9 48.4 20.0 17.2 20.1 С-87, р-IIA, 

гор.7, кв. 2д
10 53.1 21.4 18.4 20.3 ч/147, гор. V, № 88

11, прокси-
мальный эпифиз, 

частично
обломан

43.4 16.1 17.1 - -

12 46.1 17.4 15.0 19.0 С-1989, р-IIА, г. 6-7, 
кв. 8ж

13 40.4 18.3 17.3 18.1 -
24,

проксимальный 
эпифиз частично 

обломан

38.0 16.3 16.1 - -

25 36.1 16.2 16.0 16.3 -
26 45.1 18.3 15.3 19.1 -

27 52.0 22.3 19.0 20.4 -
28 51.4 22.1 18.3 22.0 -
29 51.1 21.1 17.3 20.1 -

33 48.0 23.0 19.0 22.0 Гор. 4, кв. 5г, № 53
34 48.0 22.5 18.5 22.2 Гор. 4, кв. 5г, № 53

35 49.0 21.2 18.0 21.0 Гор. 7, кв.7б, № 64
36 50.2 21.2 18.0 21.2 Гор. 7, кв.7б, № 64
37 50.3 20.4 18.0 21.3 C-1974, р-III, гор. III, 

кв. 129 у 
38 49.4 21.2 18.2 22.3 С-1974, р-III, гор. III, 

кв. 129у
39, 

молодая
особь

38.2 18.0 16.0 16.0 С-1974, р-IV, гор. I, кв. 
152ю

40, прокси-
мальный эпифиз 

частично обломан

40.4 19.2 15.0 19.0 С-1974, р-III, гор. IV, 
ф-142

32, фрагмент 18.0 В-1974, р-2, 
гор. IV, Б153

Д.В. Дуденков
к иСтории Северного оленя центра европейСкой чаСти роССии
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Таблица 2. Ископаемые северные олени (по материалам верхнепалеолитических стоянок «Сунгирь» 
и «Русаниха» из коллекции Государственного Владимиро-Суздальского музея-заповедника): сводная 
таблица измерений первых фаланг ископаемого северного оленя

Параметры измерений Минимальное 
значение

Максимальное 
значение

Среднее значение

Общая длина 36.1 54.0 47.3
Высота проксимального эпифиза 18.0 23.1 20.1

Ширина дистального эпифиза 15.0 19.0 17.1
Ширина проксимального 

эпифиза
16.0 22.3 19.0

Таблица 3. Ископаемые северные олени (по материалам верхнепалеолитических стоянок «Сунгирь» 
и «Русаниха» из коллекции Государственного Владимиро-Суздальского музея-заповедника): вторые 
фаланги

Порядковый 
номер

Общая длина 
фаланги

Высота 
проксимального 

эпифиза

Ширина 
дистального 

эпифиза

Ширина 
проксимального 

эпифиза

Памятник, год 
находки и место 

положения  
в культурном слое

14 35.3 20.3 14.3 19.0 С-1974, р-III, гор. 
4, кв. Ф197

15 34.2 19.4 15.1 16.4 С-1975, р-III, гор. 
III, 136х

16 38.0 19.0 16.0 18.0 -
17 38.0 19.1 15.0 17.4 -
18 36.1 20.1 15.1 17.1 С-1973, р-2, гор. 

3, кв. 11
19 34.2 18.2 14.0 17.0 С-1973, р-III

20 33.2 18.0 15.2 17.1 -
21, дистальный 

частично 
эпифиз 

обломан

33.3 19.0 - 17.1 -

22 29.0 16.0 13.2 15.0 С-1974, р-4, 
гор. 1, кв. 162

23 36.2 21.0 16.2 17.0 -
30 37.4 19.3 15.1 17.1 -
31 38.0 18.4 14.4 17.2 -
32, 

дистальный 
эпифиз 

частично 
обломан

36.2 19.0 - 17.2 -

41 38.0 21.0 18.0 19.0 Р-1981, гор. 4, 
кв. 5г, №54

42 36.0 20.2 17.3 19.4 Р-1981, гор. 5, кв. 
5г, №55

43 36.4 20.0 16.0 18.0 -
44 36.4 20.0 16.0 18.2 -
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Таблица 4. Ископаемые северные олени (по материалам верхнепалеолитических стоянок «Сунгирь» 
и «Русаниха» из коллекции Государственного Владимиро-Суздальского музея-заповедника): сводная 
таблица измерений вторых фаланг ископаемого северного оленя

Параметры измерений Минимальное 
значение

Максимальное 
значение

Среднее значение

Общая длина 29.0 38.0 35.6
Высота проксимального 

эпифиза
16.0 20.3 19.2

Ширина дистального 
эпифиза

13.2 18.0 15.3

Ширина проксимального 
эпифиза

15.0 19.4 17.4

Таблица 5. Современные тундровые северные олени (Республика Коми, из коллекции Зоомузея МГУ): 
первые фаланги

Колл. номер Общая длина 
фаланги

Высота 
проксимального 

эпифиза

Ширина дистального 
эпифиза

Ширина 
проксимального 

эпифиза

113003

51.4 22.0 19.0 22.4
52.2 22.4 19.0 22.4
49.4 21.0 19.4 22.2
52.2 21.4 19.4 22.4
51.4 23.0 20.0 22.0
54.2 24.0 19.2 22.2
51.0 22.0 19.4 22.4
51.0 22.2 19.2 22.2

102073

49.0 21.0 18.2 21.2
47.4 21.0 18.0 21.2
48.2 21.0 19.0 21.4
52.2 21.2 19.0 21.2
51.0 21.0 19.0 21.2

S 111308

49.2 21.2 17.4 22.0
50.0 20.2 17.4 21.3
53.0 22.2 18.0 22.0
50.3 21.0 16.0 21.0
51.0 21.4 18.0 21.2
53.4 22.0 18.0 20.3

Д.В. Дуденков
к иСтории Северного оленя центра европейСкой чаСти роССии
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reindeer baCKground of russia’s european region

d.v. dudenkov

Comparative research concerning the size of fossilized tundra reindeer (Rangifer tarandus), which inhabited 
in late Pleistocene in the centre of the Russian Plain, first phalanxes, and the ones of modern species, dwell-
ing in Russian European Tundra most of the year, has been held. The changes in the species natural habitat 
boundaries in the central Russian territories in 18-20 centures have been established.

Таблица 6. Современные тундровые северные олени (Республика Коми, из коллекции Зоомузея МГУ): 
сводная таблица измерений первых фаланг современного северного оленя

Параметры измерений Минимальное значение Максимальное значение Среднее значение
Общая длина 47.4 54.2 50.9

Высота проксимального 
эпифиза

20.2 24.0 21.6

Ширина дистального 
эпифиза

16.0 20.0 18.5

Ширина проксимального 
эпифиза

21.2 22.4 21.6
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