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УДК 564.8(551.761)

Монография представляет собой сводку по триасовым брахпоподам 
мпра. В ней рассмотрены морфология основных структур раковины, во­
просы их гомологизацпн, а также морфогенез и эволюция отдельных 
скелетных элементов. Предложена система брахиопод триаса, основан­
ная на новых воззрениях на принципы классификации ряда отрядов, ос­
вещены основные тепденции исторического развития семейств и более круп­
ных таксонов, даны описания всех родов триасовых брахиопод-В работе 
рассмотрены также пзмененпя сообществ брахиопод во времени и в прост­
ранстве, в результате чего установлены характерные комплексы для отдель­
ных стратиграфических подразделений, намечены основные закономер­
ности географической дифференциации брахиопод триаса и предложена 
схема зоогеографического районирования триасовых акватории по брахио- 
лодам.

Книга рассчитана на широкий круг палеонтологов, биологов, а 
также геологов, изучающих мезозойские отложения.

The monograph is a summary on triassic brachiopods of the world. 
The morphology of the main structures of the shell, their homologization 
is reviewed in the article alongside with the morphogenesis and 
the evolution of separate sceletal elements. Offered is a system of triassic 
brachiopods based oil the new stand-point on the classification princip­
les. The main tendendcies of historical development of tne families and some 
bigger taxons are put into the light, all the triassic brachiopods genera being 
described also.

The author traces the changes of brachiopod communities in time and 
space, the result of this being the determination of characteristic comple­
xes for separate stratigraphical subdivisions.

The main regularites of triassic brachiopods’geographical differen­
tiation as well as the scheme of zoogeographicaL division into districts of 
triassic aefuatoria are also outlined by the author.

The book is meant for a wide circle of palaeontologists, biologists 
and also geologists, studying mcsozoic sediments.
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ВВЕДЕНИЕ

Триасовый период был переломным в истории брахиопод, и к нему 
приурочена крупнейшая перестройка систематического состава этой 
группы. Продолжают существовать многие таксоны, пережившие крити­
ческое состояние на границе пермп и триаса и прошедшие длительную 
исторпю развития в палеозое (Athyridida, Retziidina, Spiriferinacea, Die- 
lasmatacea). Изучение их конечных этапов развитая имеет большое зна­
чение для познания эволюции указанных групп в целом. В то же время 
в триасе появляются первые представители ряда таксонов (Dallinacea, 
Loboidothyridacea, Thecideacea), играющих ведущую роль в сообществах 
брахиопод мезозойских п кайнозойских морей. Изучение триасовых бра- 
хиопод, таким образом, проливает свет на происхождение мезокайно- 
зойских брахиопод, которые до последнего времени оставались недо­
статочно выявленными в силу ряда причин, в основном в связи с непра­
вильным методическим подходом, когда брахиолоды палеозоя и мезозоя 
изучались раздельно и их системы вырабатывались в значительной мере 
независимо друг от друга.

Не менее серьезное препятствие в познании вопросов преемствен­
ности п генетических связей мезозойских брахиопод — недостаточная изу­
ченность триасовых брахиопод в целом. Изучению триасовых брахиопод 
посвящены многочисленные работы, относящиеся главным образом ко 
второй половине прошлого века и написанные большей частью на аль­
пийском материале. Однако они, довольно полно освещая видовой состав 
и отчасти стратпграфическое распространение рассматриваемых иско­
паемых, почти не касаются принципиальных вопросов их классифика­
ции, в особенности высших категорий. В результате многочисленные 
виды, нередко представляющие целые отряды, объединялись в один или 
несколько родов прп очень широком понимании их объема, что ни в какой 
мере не отражало систематического состава триасовых брахиопод. От­
сутствие же удовлетворительной системы приводило к нечеткости диаг­
нозов отдельных видов, широкому пониманию их объема, что влекло за 
собою сниженпе их стратиграфической ценности.

После многочисленных работ по триасовым брахлоподам, появив­
шихся в конце прошлого — начале настоящего столетия, среди кото­
рых в первую очередь следует отметить ставшие классическими иссле­
дования австрийского палеонтолога А. Биттнера, в изучении этой группы 
наступил резкий застой. В то время, когда интенсивно изучались палео­
зойские и послетриасовые фауны брахиопод, что привело к существен­
ному прогрессу в их таксономии, филогении, вопросах стратиграфи­
ческого и географического распространения, изученность триасовых 
брахиопод сохранялась, по сутп дела, на уровне работ прошлого века. 
Выпадение столь важного этапа, как триасовый период, из истории раз­
вития брахиопод являлось значительной помехой при решении общих



вопросов классификации и филогении брахиолод. Восполнению итого 
пробела и посвящена настоящая работа. Основные задачи, которые пред­
полагается в иен решить, могут быть сформулированы в следующем виде.

1. Всестороннее изучение морфологии раковин триасовых брахиопод, 
выявление функционального значения отдельных структур, решение во­
просов их гомологизацнн, изучение изменений в индивидуальном и исто­
рическом развитии на основании применения современных методик ис­
следования.

2. Ревизия старых таксонов и выявление таксономического разно­
образия триасовых брахиопод.

3. Изучение основных направлений развития, построение системы 
брахпопод триаса. Выявление преемственности и генетических связей 
триасовых брахиопод с палеозойскими группами и роли триасовых брахио­
под в формировании более молодых мезозойских и кайнозойских фаун 
брахпопод.

4. Выявление закономерностей распределения брахиопод во вре­
мени, т. е. стратиграфическое значение этой группы и особенности ее гео­
графической дифференциации.

Основное внимание при решении поставленных задач уделено родам 
и более высоким категориям. Описания видов триасовых брахиопод из 
разных районов СССР опубликованы главным образом в двух наших 
монографиях (Дагнс, 1963а, 1965). Исключение составляют новые впды, 
являющиеся типовыми для новых родов или привлекающиеся для ре­
шения ряда морфологических, систематических, биогеографичеекпх и 
других вопросов.

Настоящая работа — итог многолетних исследований автором триа­
совых брахиопод Советского Союза и ряда зарубежных стран. Основная 
изученная коллекция, содержащая более 50 000 экз., происходит из раз­
ных районов СССР: Крыма (сборы автора, 3. А. Антощенко, В. И. Славина, 
В. И. Шванова),' Северо-Западного Кавказа (сборы автора, С. Л. Бызовой, 
3. П. Едигаряна, Т. Г. Ильиной, В. И. Славина), Мангышлака (сборы
A. А. Шевырсва, Т. В. Астаховой), Памира (сборы автора, В. И. Дронова, 
Б. К. Кушдппа, В. Н. Овчареико), Приморья (сборы автора, И. В. Бурия, 
Н. К. Жаринковон, Л. Д. Кипарисовой), разных районов Северо-Во­
стока СССР (сборы автора, А. В. Алдошина, Т. В. Астаховой, А. И. Афиц- 
кого, 10. М. Бычкова, В. Ф. Бозина, Е. П. Даннлогорского, С. В. Домо- 
хотова, В. IJ. Закаидырина, В. М. Завадовского, X. И. Калугина, А. Г. Лап­
ши нов а, Д. В. Лазуркипа, К. А. Львова, В. И. Носкова, Б. В. Пепеляева, 
Д. М. Печерского, Ю. Н. Попова, И. В. Полуботко, В. П. Полэ, А. Д. Сн- 
линского, Б. А. Сняткова, Л. А. Сняткова, М. И. Терехова, 
И. II. Тучкова и др.) и Шпицбергена (сборы Ю. И. Бурова, Б. А. Клу- 
бова, Т. М. Пчелиной). Кроме того, были переизучены коллекции три­
асовых брахиопод А. С. Моисеева, хранящиеся в Центральном научно- 
исследовательском геологоразведочном музее нм. Ф. Н. Чернышева и 
в музее на кафедре исторической геологии ЛГУ.

В нашем распоряжении имелся сравнительный материал пз Албании, 
Югославии, Болгарии, Италии, Австрии, Венгрии, Чехословакии, Афга­
нистана, Северного Вьетнама (в том числе ряд типовых видов родов, от­
сутствующих на территории СССР), любезно предоставленный 3. Су- 
чич-Протич (Белградский университет), М. Ганевым (Геологический 
институт Болгарской АН), Г. Цапфе (Естественно-исторический музей 
в Вене), Р. Зибером (Геологический музей геологической служ­
бы Австрии), Е. Вег (Будапештский университет), Э. Оуэном (Бри­
танский музей естественной истории), Д. Пирсоном (Геолого-палеонтоло­
гический ин-т, Тюбиягеи, ФРГ), М. Снбликом (Геологический ин-т Че­
хословацкой АН), Данг Ву-хуком (Геологическая служба ДРВ),
B. А. До’брецовым, Б. К. Кушлиным, а также собранный автором во время 
научной командировки в Болгарию в 1966 г.



Кроме того, определенную пользу принесло знакомство автора с 
коллекциями альпийских, гималайских и новозеландских брахиопод 
в Британском музее естественной истории в Лондоне, позволивших внести 
ряд корректив в систематические и палеобиогеографические построения.

Поскольку в триасе существуют как перешедшие из палеозоя группы, 
так п таксоны, основное развитие которых происходило в послетриасо- 
вое время, для решения ряда вопросов систематики и филогении был 
привлечен сравнительный материал, полученный от Р. Т. Грациановой, 
А. Д. Григорьевой, Е. А. Ивановой, А. Б. Ивановского, В .П . Камы- 
шана,Ю. И. Каца, Н. П. Кулькова, В. П. Макридипа, Е. С. По- 
рецкой, а также д-ра А. Купера (Национальный музей Соединенных 
Штатов, Вашингтон).

Рисунки к работе выполнены автором или по эскизам автора
A. С. Дёриным и В. И. Желтковскпм. Фотографии брахиопод изготовлены
B. Ф. Горкуновым, В. П. Вагнером, В. П. Раевским, В. А. Ивановым. 
Для- тех немногочисленных родов, по которым отсутствует оригиналь­
ный материал в нашей коллекции, даны изображения, заимствованные 
из опубликованных работ, о чем указано в каждом конкретном случае.

Ряд положении, развиваемых в работе, был обсужден с Л. Д. Ки­
парисовой, Е. А. Ивановой, В. П. Макридиным, В. II. Саксом. По от­
дельным общетеоретическим и номенклатурным вопросам автор консуль­
тировался с А. М. Обутом, Т. Г. Сарычевой, Б. С. Соколовым, В. И. Ши­
манским.

Автор считает своим приятным долгом выразить признательность 
всем лицам, содействовавшим выполнению данной работы.

Многие годы, в течение которых изучался материал, послуживший 
основой для настоящей работы, автор пользовался постоянной поддерж­
кой своего учителя Юрия Александровича Орлова. Горько сознавать, 
что в связи с безвременной кончиной уже невозможно передать ему глу­
бокую благодарность.



КРАТКИЙ ОЧЕРК
ИСТОРИИ ИЗУЧЕНИЯ ТРИАСОВЫХ БРАХИОПОД

Первые триасовые брахиоподы были описаны Шлотхаймом (Schlot- 
heim, 1820) полтора века назад из раковинного известняка Германии. 
За время изучения этой группы написано более 300 работ, в основном 
небольших заметок, содержащих описания отдельных видов, и крайне 
ограниченное число крупных монографий, причем подавляющее большин­
ство работ посвящено изучению триасовых брахиопод из Тетиса, преиму­
щественно его западной части.

Очень условно история изучения триасовых брахиопод может быть 
разбита на несколько этапов. Первый пз нпх охватывает промежуток 
времени от двадцатых до восьмидесятых годов прошлого века и харак­
теризуется накоплением материала главным образом из Альп и области 
распространения германотипыого триаса, т. е. выявлением видового со­
става брахиопод из разных стратиграфических уровней триаса. Брахио­
поды описываются исключительно на основании изучения внешних приз­
наков в составе родов, отражающих, по сути дела, их отрядную принад­
лежность (Spirifer, Terebralula и др.). В начале этого этапа наиболее 
многочисленны работы, посвященные изучению преимущественно средне­
триасовых брахиопод внеальпийской зоны (Buch, 1834, 1843; Dunker, 
1851; Schlotheim, 1820,1822; Zenker, 1834,1836; Ziethen, 1830—1833, и др.). 
Несколько позднее значительные комплексы разновозрастных брахио­
под обнаружены п в альпийском трпасе, хотя большинство публикаций 
остается посвященным брахпоподам пз раковинного известняка. В пя­
тидесятых — семидесятых годах прошлого века достаточно полно выяв­
ляется видовой состав брахиопод из раковинного известняка внеаль­
пийской зоны (Alberti, 1864; Bronn, 1851—1856; Dunker, 1851; Eck, 1862; 
1865; Giebel, 1854; Seebach, 1861; Zejsner, 1845; и др.), описываются от­
дельные виды из одновозрастных отложений Альп, Карпат и других об­
ластей (Boeckh, 1872; Catullo, 1847; Loretz, 1875; Peters, 1867; Schauroth, 
1855, 1859, и др.)* К этому же времени приурочено появление ра­
бот, в которых приведены описания достаточно больших комплек­
сов из ряда изобилующих брахиоподами фаций верхнего триаса Альп — 
кассьянскпх слоев (Munster, 1841; Klipstein, 1843; Laube, 1865), кесен- 
нских терригенно-карбонатных толщ (Suess, 1854; Winkler, 1859) и норий- 
ских халлыптаттскпх известняков (Suess, 1855), а также поступают пер­
вые сведения о находках брахиопод в ряде отдаленных районов — на 
Шпицбергене (Lindstrom, 1865), в Гималаях (Oppel, 1865; Stoliczka, 
1866), Новой Зеландии (Hector, 1879), Калифорнии (Gabb, 1864).

Следующий этап, охватывающий два последних десятилетия XIX в. 
и начало XX в., характеризуется появлением работ, в которых делаются 
первые попытки классификации триасовых брахиопод на более высоком, 
чем вид, уровне с привлечением в ряде случаев структур внутреннего 
строения. Одной из первых работ этого периода является классическая 
монография Цугмайера (Zugmayer, 1880), посвященная рэтским брахио-



подам Восточных Альп, не потерявшая своего значения до настоящего 
времени. В пей впервые в изучении брахиопод триаса применена мето­
дика изготовления срезов, в связл с чем все описанные виды имеют пол­
ную характеристику как внешних, так и внутренних признаков. Важ­
нейшие отличия во внутреннем строении раковин Цугмайер положил 
в основу классификации рэтских брахиопод, что позволило ему выде­
лить ряд специфических групп, рассмотренных в дальнейшем в качестве 
самостоятельных родов или более высоких таксонов.

Так, короткопетельчатые теребратулпды по наличию или отсут­
ствию септальных образований были разделены на две группы — bipar- 
titae и simplices, возведенные Ваагеном (Waagen, 1882—1885) в ранг са­
мостоятельных родов — Rhaetina n Zugmayeria. Подмеченные Цугмай- 
ером отличия в строении апикального аппарата спириферинид (dimi- 
diatae и tripartitae) в дальнейшем были использованы для разделения 
семейств Spiriferinidae и Laballidae (Дагис, 1965).

Наиболее значительные успехи в области изучения триасовых бра- 
хпопод в конце прошлого — начале настоящего столетия связаны с име­
нем известного австрийского палеонтолога Александра Биттнера. Перу 
этого исследователя принадлежат ряд крупных статей и миографий по 
триасовым брахиоподам Альп, Карпат, Динарпд (Bittner, 1884, 1886а, 
1888, 1890, 1891а, 1892а, б, 1894, 1895, 1900, 1902), фундаментальное 
исследование брахиопод триаса Гималаев (1899а) и первые описания си­
бирского материала (18866, 18996). Особого внимания заслуживает его 
капитальная сводка по триасовым брахиоподам Альп (Bittner, 1890), а 
также несколько дополнивших ее работ (Bittner, 1892а, 1896, 1900, 1902), 
в которых ревизован почти весь европейский материал по брахиоподам 
триаса и описаны многие новые таксоны. Для ряда видов Бпттнером были 
выявлены отдельные детали внутреннего строения, которые в сочетании 
с внешними, признаками позволили выделпть специфические для триаса 
роды и в какой-то степени систематизировать накопившиеся сведения 
по брахиоподам триаса.

Наибольший успех в этом отношении был достигнут для атирид. на 
основании строения брахидня разделенных Биттнером на две группы 
(с одинарной и двойной спиралью), в пределах которых по характеру 
скульптуры’ он обособил ряд «форм», поднятых в дальнейшем до ранга 
родов. Основная идея классификации атирид Биттнера была поддержана 
Шухертом (Schuchert, 1894) и сохранилась в современных построениях. 
Не измененными остались и представленпя этого автора по систематике 
конинкинид, текоспирид. В других группах Биттнер также установил 
ряд новых родов, охватывающих, однако, небольшое количество видов, 
резко отделяющихся либо внешним обликом (.Halorella, Novella и др.), 
либо деталялш внутреннего строения (Juvavella, Nucleatula и другие те- 
ребратулиды с центронелловой петлей). Основная же масса видов триа­
совых спприферинид, риихонеллид, теребратулнд, внутреннее строение 
которых оставалось неизвестным, была описана Бпттнером в составе 
родов Spiriferina, Rhynchonella, Terebratula, Waldheimia, объем которых 
понимался наиболее широко. Достаточно указать, что из 49 видов спи­
риферинид 45 были описаны в составе рода Spiriferina, из 102 видов рпн- 
хонеллпд. 92 отнесены к роду Rhynchonella и т. д.

Точка зрения Бпттнера на классификацию брахиопод трпаса при­
нята в дальнейшем без существенных изменений во всех сводках по па­
леонтологии. Ее можно изложить в следующем виде.
1. Spiriferinidae.

Р о д ы  Spiriferina, Cyrtina, Mentzelia, Thecocyrtella.
2. Spirigeridae.

Р о д  Spirigera с под родами: Teiractinella, P entactinella, Anomacti-
nella, Amphitomella, Dioristella (с одинарной спиралью); Pexidella,



Diplospirella, Furactinella, Arusactinella, Pomatospirella (с двойной
саиралыо).

3. Nucleospiridae.
Р о д  Retzia.

4. Koninckiuidae.
Р о д  ы Amphiclina , Koninckina, AmphicLlnodonta, Konlnckodonia, 
Koninckella.

5. Thecospiridae.
Р о д ы  Thecospira, Thecospirella.

6. Thecideidae.
Р о д ы  Thecidium, PterophLeos ( — Baclrynium) .

7. Rhynchonellidae.
Р о д ы  Rliynchonella (с подродами Norella, A ustriela ( = Auslriellula)), 
Halorelia, Dimerella, Rhynchonellina.

8. Terebratulidae.
а) Terebratulmae.

Р о д ы  Terebralula (с подродами Coenothyrls, Rhaetina, Zugmayeria, 
Propygope) и Waldheimia (с подродами Aulacolhyris, Camerothyris, 
Cruratula).

б) Juvavelinac ( - - Neocentronellinac).
Р о д ы  Juvavella, Juvavellina, Nucleatula, Dinarella.

В годм, когда публиковались работы Биттнера, составившие целую 
эпоху в изучении брахиопод триаса, и несколько позднее (вплоть до 
первой мировой воины), продолжается интенсивное накопление сведеппй 
о видовом составе трпасовых брахиопод разных районов Европы, в ко­
торых систематические вопросы обычно не решаются и лишь в разной 
степени принимаются основные выводы Биттнера (ВгоШ, 1904; Di-Ste- 
fano, 1912; Freeh, 1904; Kittl, 1903; Martelli, 1904; Parona, 1889; Philipp, 
1904; Salomon, 1895; Simionescu, 1910; Tommasi, 1885; 1890, 1894, 1911, 
1913; De Toni, 1914; Wilckens, 1909; и др.). Б это же время несколько 
пополняются сведения о брахпоподах триаса внеальпийских регионов — 
Гималаев (Diener, 1906—1908), Индокитая (Mansuy, 1913), Новой Кале­
донии (Piroutet, 1908), Индонезии (Wanner, 1907; Boehm, 1908; Krumbeck, 
1913), Китая (Koken, 1900), бореальиых областей (Boehm, 1903).

Вопросы систематики триасовых брахиопод в конце прошлого века 
рассматривались в ряде работ, посвященных построению общей системы 
брахиопод (Hall, Clarke, 1894; Schuchert, 1893, 1894; и др.), в которых 
в основном была принята схема Биттнера, но повышен ранг многих 
таксонов. (Подроды Биттнера были возведены в ранг родов, группы ати- 
рид с разным строением брахпдия Шухертом выделены в качестве са­
мостоятельных подсемейств и др.)

После первой мировой войны наступает период застоя в области изу­
чения триасовых брахиопод, который резко контрастирует с интенсивным 
изучением как палеозойских, так и более молодых хчезозопекпх и кайно­
зойских фаун. Этот третий этап изучения характеризуется ослаблением 
исследований триасовых брахиопод в Альпах и прилегающих районах 
Западной и Южной Европы. Немногочисленные описания небольшого 
количества видов из новых местонахождений (Милосавльевич, 1935; Бе- 
шич, 1949; Стефанов, 1936; Jekelius, 1936; и др.)» как правило, уступают 
по уровню выполнения лучшим работам конца прошлого века. Отдель­
ные публикации, в которых дается более углубленное изучение триасо­
вых брахиопод и решаются систематические вопросы (например, Kirch- 
пег, 1934), являются исключением.

В это время значительно расширяется география исследовании триа­
совых брахиопод, хотя уровень большинства работ, в связи с ограничен­
ным изучением внутреннего строения раковин, во многих случаях оста­
ется неудовлетворительным. Достаточно полно выявляется видовой со­



став брахиопод триаса Новой Зеландии л Новой Каледонии (Trechman, 
1918; Wilckens, 1927; Marwick, 1953; Drote, 1953), где устанавливается 
ряд специфических и довольно хорошо обоснованных родов ( Rastelligera, 
Psioidea, Clavigera) , появляются более детальные сведения о триасовых 
брахиолодах Индонезии (Krumbeck, 1923, 1924; Kutassy, 1934; Wanner, 
Knipscheer, Schenk, 1952; и др.), Китая (Reed, 1927; Hsu, Chen, 1944; 
Wang, 1955'; и др.), Японии (Tokuyama, 1957a, б), Северной Америки 
(Girty, 1927; Newell, Kummel, 1942; Smith, 1927; и др.), Южной Америки 
(Tilman, 1917; Korner, 1947). Все этп работы имеют фаунистический ха­
рактер, и вопросы систематики в них практически не затрагиваются, 
за исключением нескольких статей, где резко отклоняющиеся формы воз­
водятся в ранг самостоятельных родов (Cooper, 1942; Wang, 1955).

В Советском Союзе в это время большая работа по изучению триасовых 
брахпопод была проделана профессором Ленинградского университета 
А. С. Моисеевым, опубликовавшим первые описания триасовых брахис- 
под Крыма (1926, 1932), Кавказа (1936, 1947), Памира, (1937а, 1938), 
а также Северо-Востока СССР (19376). Публикации А. С. Моисеева вы­
годно отличались от исследований большинства палеонтологов того вре­
мени применением современной методики исследований, что позволило 
ему уделить большое внимание вопросам систематики триасовых брахио- 
под и в первую очередь такой трздщоклассифнцируомои группе, как рпн- 
хонеллиды (1936). А. С. Моисеев начал крупную работу «Брахиоиоды 
триаса СССР», которая, по замыслу автора, должна была обобщить все 
сведения по триасовым брахиоподам разных районов Советского Союза. 
К сожалению, в связи с внезапной смертью А. С. Моисеева эта работа 
осталась незаконченной. Фрагменты рукописи, хранящиеся иа кафедре 
исторической геологии геологического факультета ЛГУ, не привязаны 
к оставленной А. С. Моисеевым коллекции, которая сильно пострадала 
во время войны, в связи с чем удалось восстановить и опубликовать 
лишь отдельные новые таксоны, выделенные А. С. Моисеевым в этой ру­
кописи (Дагис, 1962а, б).

Наконец, последние 10—15 лет могзгт быть выделены в четвертый 
этап исследования триасовых брахиопод, ознаменовавшийся оживлением 
интереса к этой группе ископаемых и появлением тщательно выполнен­
ных работ, нередко затрагивающих вопросы систематики триасовых бра­
хпопод. Здесь могут быть отмечены исследования альпийских (Gaetani, 
1966; Taddei-Ruggiero, 1968), канадских (Ager, Westerman, 1963; Logan, 
1964, 1967), новозеландских (Campbell, 1968), оманских (Hudson, Jeffries, 
1961) брахиопод, работы по ринхонеллидам триаса Эгера (Ager, 1959, 
1960, 1968), строфоменоидным брахиоподам Радвика (Rudwick, 1968) и др. 
Планомерное изучение триасовых брахиопод СССР, начатое А. С. Мои­
сеевым, было продолжено автором данной работы (Дагис, 1958, 1959а, б, 
1961а, б, 1962а, б, 1963а, 1965). В этих публикациях впервые выявлен 
состав триасовых брахиопод из бореальных бассейнов, ревизованы поздне- 
трпасовые фауны Юга СССР, на основании исследования совокупности 
внешних и внутренних признаков установлены многие новые виды, роды 
и более высокие таксоны, решены вопросы стратиграфической значимости 
и биогеографп ческой дифференциации триасовых брахиопод. Даль­
нейшие планомерные исследования с привлечением сравнительного 
материала из других стран позволили рассмотреть общие вопросы си­
стематики триасовых брахиопод, основные направления исторического 
развития, закономерности стратиграфического и географического распро­
странения, которые и излагаются в настоящей работе.

Положение триасовых таксонов в общей системе брахиопод много­
кратно рассматривалось в крзшпых сводках и справочниках, посвящен­
ных ископаемым брахиоподам (Лихарев, 1934; Roger, 1952; Осно­
вы палеонтологии..., 1960; Treatise..., 1965; и др.). Ввиду недоста­
точной степени изученности или своеобразия многих триасовых форм и



компилятивного характера указанных руководств и справочных изданий, 
на происхождение и положение в системе многих триасовых таксонов 
нередко высказывались противоречивые взгляды, разбор которых приве­
ден в систематической части данной работы.

ВОПРОСЫ МОРФОЛОГИИ 
И ФУНКЦИОНАЛЬНЫЙ АНАЛИЗ РАКОВИН 

ТРИАСОВЫХ БРАХИОПОД

Основа всякой систематической работы заключается в анализе пссле- 
дуемого материала и синтезе полученных данных в впде определенной 
системы. Исследования подобного рода, особенно ископаемого материа­
ла, в первую очередь базируются па морфологических данных, с изуче­
ния которых, по сути дела, и начинается работа систематика. Максимально 
полный охват морфоструктур, выявление их строения, происхождения, 
морфогенеза и исторического развития являются важнейшим условием 
и предпосылкой оригинальных результатов. Особое значеипе морфоло­
гические исследования имеют для познания системы триасовых брахиопод.

Приводимые ниже результаты морфологических исследований ра- 
ковии брахиопод основаны большей частью па триасовом материале, 
хотя в ряде случаев для решения вопросов гомологий, исторического 
развития отдельных структур, а также в целях сравнительного анализа 
привлекался как палеозойский материал, так и более молодые п совре­
менные формы. Наряду с исследованиями отдельных морфоструктур 
приведены сведения об их функциональном значении, которые в даль­
нейшем использованы при таксономической оценке признаков. Во из­
бежание чрезмерного увеличения объема работы в этом разделе рас­
смотрено главным образом внутреннее строение раковины, которое наи­
более слабо изучено и в то же время имеет первостепенное значение для 
классификации. Вопросы терминологии, морфологии, а также морфо­
функциональный анализ внешнего строения раковин послепалеозои- 
ских брахиопод достаточно полно освещены в работах С. Бакмэна, Дж. Том­
сона, В. П. Макридина и в соответствующих томах последних сводок 
по палеонтологии.

СТРУКТУРЫ КАРДИНАЛ ИЯ

У теребратулид одной из важнейших структур кардиналия являют­
ся замочные пластины, разработка вопросов морфологии и терминологии 
которых, несмотря на огромное количество работ, где эти вопросы за ­
трагиваются, находится до настоящего времени в неудовлетворитель­
ном состоянии.

По оригинальному определению этой структуры, впервые выделен­
ной у Magelania flavescens, замочная пластина представляет более или 
менее горизонтальную (т. е. лежащую в смычной плоскостп) пластину, 
отделенную спереди от дна створки полостью (Thomson, 1927, с. 86). 
Если говорить более определенно, то под замочной пластиной следует 
понимать структуры кардиналия, находящиеся между внутренними прп- 
ямочными гребнями. Круральными основаниями замочная пластина де­
лится на три части: две внешние замочные пластины, расположенные 
между круральными основаниями н приямочными гребнямп, и внутрен­
нюю замочную пластину, находящуюся между круральными основаниями.. 
Внешние замочные пластины понимаются одинаково практически всеми 
исследователями, занимающимися изучением как палеозойских, так и



мезозойских и кайнозойских теребратулид, но в термин «внутренние 
замочные пластины» зачастую вкладываются совершенно разные поня­
тия. Так, Томсон (Tomson, 1927) под внутренней замочной пластиной 
понимал разные структуры кардиналия независимо от их формы, проис­
хождения и функционального значения. Он относил к этой категории как 
горизонтальные пластины, развивающиеся вдоль внутренних краев кру- 
ральных основании у рода Terebratula, так и желобовидные структуры 
(септалий), образованные слиянием пластин, отходящих к септе от кру- 
ральных оснований у родов Terebratella, Magellania и др. Мюир-Вуд 
(Muir-Wood, .1934) для послепалеозойских брахиопод оставила термин 
«внутренние замочные пластины» только для пластин, сходных с тако­
выми у рода Terebratula, а желобовидиые структуры и образующие их 
пластины назвала септалием и септальными пластинами соответственно.

Подобная трактовка отдельных элементов замочпой пластины прочно 
закрепилась среди палеонтологов, изучающих мезозойские брахиоподы, 
и в первую очередь советских (Макрпдин, 1964; Дагпс, 1963а, 1965, 1968; 
Прозоровская, 1968; п др.). Клауд (Cloud, 1942) под внутренней замоч­
ной пластиной подразумевал как образования, развитые у рода Terebra­
tula, так и цельную пластину, перфорированную висцеральным фора- 
меном и лежащую между круральнымн осыованиямп у родов Сгапаепа, 
Cruptonella п др. Одновременно он отмечал у палеозойских теребрату­
лид структуры, аналогичные септалпю п септальным пластинам мезо­
зойских форм, названные им соответственно круральным желобом и 
круральнымн пластинами. Стелп (Stehli, 1965) все структуры кардиналпя 
расположенные между прнямочнмдш гребнями, рассматривал в качестве 
единой кардинальной пластины (для палеозойских теребратулид).

Кэмпбелл (Campbell, 1965) внутренние замочные пластины понимал 
так же, как Томсои, я относил к ним любые образования, расдоложеи- 
ш.те внутри круральных оснований, считая все эти структуры для па­
леозойских форм го м о л о ги ч н ы м и  на основании морфологического сходства, 
сходной топографии и предполагаемой общности происхождения.

Анализ большого мезозойского материала п литературных данных 
по древним теребратулидам показывает, что можно говорить довольно 
уверенно лишь о гомологнчностн внешних замочных пластин у теребра- 
тулоидпых брахиопод, тогда как образования, принимаемые за внутрен­
ние замочные пластины, могут иметь, по-виднмому, разнос происхожде­
ние. Один из древнейших родов теребратулондиых брахиопод — Mutatio- 
nella имеет внутреннюю замочную пластину, состоящую пз двух отдельных 
пластин пли же соедппсппую в передней части с сохранением отчетли­
вого следа соединения (рис. 1 ,а). г)тот тип следует считать исходным для 
всех теребратулид и давшим начало формам, с цельной замочной пласти­
ной, перфорированной висцеральным форамеиом, подобной пластине рода 
Сгапаепа (рис. 1,г), а также группам, имеющим наряду с цельной замоч­
пой пластиной структуры, отходящие от круральных оснований к дну 
створки п названные Клаудом круральнымн пластинами (роды Nano- 
thyris, Rensselaerina и др.) (рис. 1, б)*.

Дальнейшее развитие замочных пластин, насколько можно судить 
ио филогенетическим построениям Клауда, шло в первой группе по пути, 
прикрепления внутренней замочной пластины в ее средней части к дпу 
створки и исчезновению висцерального форамсиа, что приводило к об­
разованию структур кардиналия настоящих диелязматпд (рнс. 1, д). 
Ко втором случае происходили редукция внутренних замочных пластин 
н соединение круральных пластин с образованием крурального желоба 
(Rliipidolhyrididae). Последним членом в этой лнтш  Клауд считал род

* Генетические линии равнепалеозойскнх брахиопод, у которых происходит 
редукция внутренних замочных пластин (Reusselandiinae, ^Bornliardtiinae п др.), 
здесь не рассматриваются.
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Рис. 7. Осшшгыс направления развития кардиналия терсбратулопдиьтх брахпопод.
а - MulaLioncllidac (род MvlaHo-nrlla)\ б ■ Ccnlroncllidac: в — Rhipidothyrululac; г — Cranaeni- 
dac; о — Dicdasmatidac: .? — Zcillcriidac. Dallinidac; и — Lobotbyrinae; к — Tcrebraliilinap; л — 

Loboidolhyvididae (род Viligollnjri.<)\ .и— .Boreiollvyrididac.

Girtyella, который имеет уже все признаки кардиналия, свойственные 
днелязмати.мам. Стели (Stchli, 1956, 1965) и Кэмпбелл отрицали генети­
ческие связи Girtyella с Rhipidothyrididae, полагая, что круралий (илпг 
септадпп) этого рода является модификацией кардиналия диелязмоид- 
ного типа. На вероятное родство диелязматид и краненид, по мнению 
Кэмпбелла, указывает значительное сходство апикального аппарата п 
ручных поддержек этих групп. К этим доводам следует добавить сходное 
лостэмбрнональное развитие ручных поддержек у сравниваемых так­
сонов, что с большим основанием позволяет связывать диелязматпд с кра- 
ненидами, а не с рипидотирндами.

Более поздняя эволюция кардиналия теребратулид шла по двум 
линиям. В одной из них (Terebratulacea, Loboidothyridacea) происходит 
полная редукция образовании, которые могут быть сопоставлены с внут­
ренней замочной пластиной или с септальными пластинами (рис. 1, и). 
В другой линии (Zeilleridae, Dallimdae и др.) септальные пластины со­
храняются, но сильное развитие получает септа. Септальные пластины 
здесь нередко узкие, соединяющие септу с приямочными гребнями, кото­
рые не достигают дна створки (рис. 1, ж). У Hej оторых форм последней



ветви могут появиться кроющие селталпи дополнительные образования 
(Zeilleria elliptica, Z. bukowski (Дагис, 1963a), Zeilleria donetziana (Макри- 
диы, 1964)), очень напоминающие виутренюю замочную пластину древних 
стрингоцефалядий (рис. 1, з), в связи с чем они подобным образом были ис­
толкованы В. П. Макридиным (1964, с. 30). Как показали, исследования 
онтогенеза Zeilleria bukowski, эти пластины появляются лишь на дефини­
тивных стадиях развития и, следовательно, представляют собой вторичные 
образования.

Вторичный характер, по всей вероятности, имеют и структуры, от­
носимые к категории внутренних замочных пластин у Terebratulacea и 
Loboidothyridacea. У рода Viligothyris (Дагис, 1968) внутренние замочные 
пластины появляются лишь на поздних стадиях онтогенеза, и их вторичный 
характер достаточно ясен (рис. 1, к). Работы по онтогенезу рода Terebra- 
tula и ему близких родов нам не известны. Однако бесспорен тот факт, что 
внутренние замочные пластины не встречены па разных стадиях постзм- 
брпонального развития других родов семейства Terebratnlidae, в связи 
с чем есть больше основании считать внутренние замочные пластины, 
рода Terebratula также вторичными образованиями, развившимися не­
зависимо от таковых у рода Viligothyris. Внутренние замочные пластины 
последнего рода, видимо дали начало септальным пластинам арктических 
юрских и меловых Boreiothyrididae (Дагис, 1968). Древнейший род этого 
семейства — Omolonothyris наряду с зачаточными септальными пласти­
нами имеет все характерные особенности лобойдотприд (рис. 1, м). Как 
дморфологическне, так и хронологические и биогеографпческие соображе­
ния, подробнее 'рассмотренные в разделе, посвященном филогении, го­
ворят в пользу вторичного характера септальных пластин у BoreLothyri- 
didae, хотя у наиболее молодых представителей этого семейства септаль­
ные пластины имеют огромное морфологическое сходство с таковыми 
дпелязматид.

В связи с изложенным, которое если полностью п не отвергает гомо- 
логичность внутренних замочных нластпн в смысле Томсона и Кэмпбелла 
у теребратулнд, то во всяком случае оставляет место для сомнений, мы 
принимаем: терминологию, отражающую морфологическое разнообразие 
структур и их функциональное значение. Принятые в работе термины 
являются, следовательно, морфологическими, а не генетическими. Необ­
ходимы дальнейшие исследования и индивидуального, зг исторического 
развития структур кардпналия для создания терминологии, основанной 
на принципе гомологий.

Под внешними замочными пластинами в данной работе понимаются 
субгоризонтальные пластины, находящиеся между внутренними приямоч- 
ными гребнями и круральными основаниями. В тех случаях, когда внут­
ренние замочные пластины или другие образования в центре кардиналия 
не развиты, эти структуры называются просто замочными пластинами. 
Внутренние замочные пластины (или пластина) — это скелетные образо­
вания, находящиеся между круральными основаниями, но не соединен­
ные с дном створки. Если эти пластинки состоят из двух частей, это разъ­
единенные замочные пластины (роды Terebratula, Viligothyris). Если между 
круральными основаниями развита одна сплошная пластина, внутренняя 
замочная пластина называется цельной (палеозойские формы).

Под септальными пластпнами подразумеваются пластины, отходящие 
от круральных оснований к дну створки или к септе, которая может быть 
развита в разной степени. В последнем случае образуется более или ме­
нее глубокий желобок — септалий. Очень редкая структура — пластины, 
перекрывающие септалий,— получила название дополнительных пластин 
(Дагис, 1963а).

Функциональное значение рассмотренных скелетных образований 
теребратулнд достаточно известно. Внешние замочные пластины служат 
местом прикрепления ножных мускулов у большинства теребратулнд,



за исключением Cancellothyrididae. У них эти пластины развиты слабо, 
слиты с внутренними приямочнымп гребнями или отсутствуют, в связи 
с чем аджусторы прикрепляются к дну створки. Среди триасовых теребра- 
тулид встречаются многочисленные роды, у которых очень нечетки, слиты, 
с внутренними дриямочиыми гребнями внешние замочные пластины 
(роды Angustothyris, Aulacothyropsis и др.). Аджусторы у таких форм при­
креплялись, по всей вероятности, к бокам септалия, как у современного 
рода Pachymagas (Thomson, 1927).

Внутренняя замочная пластина древних теребратулид также скорее 
служила местом крепления аджусторов (Campbell, 1965), но вполне ве­
роятно, что ее задняя часть у форм, лишенных замочного отростка, несла 
отпечатки открывателей. Септальные пластины, разобщенные или соеди­
ненные и образующие септалий, кроме прикрепления аджусторов имели 
и другую функцию, связанную с укреплением круральных оснований 
и всего кардиналпя в целом.

Терминология остальных элементов кардиналия теребратулид не 
нуждается в каких-либо дополнительных пояснениях.

Отдельные скелетные образования кардиналия испытывают сущест­
венные изменения в форме, пространственном положении и т. д. у разных 
таксонов и нередко много значат для систематики. Внешние замочные 
пластины могут быть прямыми, лежать в смычной плоскости створок 
(роды Adygella , Adygelloides и др.. табл. II, фиг. 1 — 5) или иметь в разной 
степени выраженный наклон к дну спинной створки (роды Rhaetina, Си- 
banothyris и др., табл. I, фиг. 1—4). Этот признак очень стабилен и доста­
точно четко выдерживается у отдельных родов.

Не менее важным признаком является и степень разобщенности 
внешних замочных пластин и внутренних прпямочных гребней. Как ужо 
отмечалось, последние могут быть слиты с замочными пластинами. Раз­
деление этих элементов кардиналия в таком случае носит очень условный 
характер (табл. I, фиг. 4). Другие формы имеют хорошо отделенные от 
прпямочных гребней замочные пластины (роды Adygella . Rhaetina и др., 
табл. II, фиг. 5), которые обычно характеризуются значительной шири­
ной. Между этими крайними формами существуют всевозможные перехо­
ды, но степень разобщенности замочной пластины и внутренних лри- 
ямочных гребней в комплексе с другими деталями строения кардиналия 
дает нередко дополнительные критерии для разграпнчепня родов.

Септальные пластины могут опираться ыа дно створки на некотором 
расстоянии от септы, примыкать к септе у ее основания (в этих случаях 
обычно развит септальный валик, или эусоптойд) или опираться па септу 
с образованием септалия. Септалий у многочисленных изученных видов 
всегда образован слиянием септы и септальных пластин (а не раздвоением 
септы), причем последние заканчиваются по достижении септы (род Pseu- 
dorugitela) или же септальные пластины облекают сецту и прослеживаются 
до дна створки (род Aulacothyroides).

Согласно лапшм наблюдениям, септалий также никогда не образуется 
путем соединения одпих септальных пластин, причем высота септы конт­
ролирует положение септалия над дном створки. Наличие пли отсутствие 
септальных пластин или септалия — важнейший признак для разграни­
чения таксонов семейственной группы среди теребратулид. Разобщенные . 
септальные пластины и септалий обычпо характеризуют отдельные роды, 
но некоторые роды могут иметь как разобщенные септальные пластины, 
так и септалий. Подобный случай был описан для родов Rhaetina (Дагис, 
1963а) и Dielasma (Campbell, 1965).

Септальные образования среди триасовых брахиопод представлены 
низким валиком (эусептойдом), разделяющим следы мускулов, или сеп- 
той. Между этими понятиями очень трудно провести четкую границу, 
поскольку они отражают степень развития одной структуры. При от­
сутствии септальных пластин (ыадсемейство TerebratuLacea, большинство



семейств надсемейства Loboidothyridacea) у теребратулид всегда развит 
эусептоид. Формы с септальными пластидами могут иметь как эусеп- 
Toiiл. так и разной высоты п протяженности септу. Степень развития 
септы может сильно изменяться даже в пределах одного рода. Как пример 
можно привести род Rhaetina, у которого большинство видов имеет ело 
заметный септальный валик, а отдельные формы — достаточно ясную 
септу, на которую опираются септальные пластины с образованием сеп- 
талпя (Дагпс, 1963а).

Аналогичная изменчивость септы наблюдается п у видов родов Aula-  
cotkyriodes. Л. sudzuchensis п.меет очень низкую септу, вполне сходную 
с эусептойдом теребратуляций. У A . buhmensis септа более высокая, а 
у A . gizhigensis— высокая и отчетливая. Подобные изменения в высоте 
септальных образовании являются, однако, скорее исключением и встре­
чаются только у диелязматаций. В пределах этого же таксона есть роды 
с одинаковой степенью развития септы у всех видов (например, роды 
С ubo.no thy г is, Adygella).

У представителен семейств Zeilloriidae и Aulacothyropsidae септа 
постоянно высокая, в задней части почти достигает смычной плоскости 
створок, в связи с чем септалпй у этих форы обычно очень мелкий. Высокая 
септа в данном случае характеризует отдельные семейства, а относитель­
ная длина септы нередко выдержана для родов. В качестве примера край­
ней стабильности септальных образований можно привести род Aulaco- 
thyropsis, все виды которого имеют септу, прослеживающуюся до лобного 
края.

В целом при изучении триасовых теребратулоидных брахнопод 
термин септальный валик, или эусептоид, применялся нами только для 
септальных структур, служивших разделению следов мускулов откры­
вателей, которые нередко отсутствуют в области кардипалия. Под септой 
же подразумевается срединная пластина, несущая, кроме того, функции 
укрепления кардпналия и растущая от замочного края.

Изучение онтогенеза родов Zeilleria н Aulacothyropsis показало, что 
септа, как основная часть кардпналия закладывается на очень ранних 
стадиях. С возрастом происходит ее нарастание к переднему краю и су­
щественное относительное удлинение. Для более молодых представите­
лей Dallinacea н Terebratellacea принято счптать, что септа является пер­
вым элементом, закладывающимся в онтогенезе. Однако в большинстве 
случаев наряду с септальным столбиком, который является скорее анало­
гом вертикальной пластины древнейшего тына ручных поддержек теребра- 
тулпд (см. ниже), по всей вероятности, происходит рост настоящей септы 
от кардпналия. Двойной характер септы, состоящей пз собственно септы 
и аналогов вертикальной пластины, у мелового далдшшдного рода Ка~ 
firnigania отесал В. П. Макридии (1964), первым высказавший мнение 
о двойном характере септального столбика теребрателлоидных форм. 
Иной характер имеет септа у таких родов, как Diestothyris (Конжукова, 
1957). Оиа не достигает замочного края, и ее образовапие, видимо цели­
ком связано с формированием брахидпя. Для таких структур целесооб- 
2эазно сохранить термин «септа льпый столбик».

В качестве самостоятельного элемента кардипалия, особенно при 
изучении брахнопод методом последовательных при шлифовок, обычно 
выделяют круралыше основания. Они представляют собой след крур на 
замочных пластинах и в значительной степени отражают форму крур и 
пх соотношение с замочными пластинами на разных стадиях роста (эти 
структуры рассмотрены в разделе, посвященном изучению брахпдия).

Замочный отросток, служащий местом прикрепления дпдукторов, 
у триасовых теребратулпд в большинстве случаев развит слабо. Это раз­
ной высоты гребень в центральной части кардпналия, несущий отчетливую 
продольную штриховку. Замочный отросток встречается у всех Dielasma- 
tidae п Aulathvroideidae, но не испытывает заметных модификации. Извес­



тен он и у триасовых представителей надсемейств Terebratulacea и Loboi- 
dothyridacea, но в отличие от более молодых таксонов этих надсемейств 
(например, Carneitbyridinae), у которых замочный отросток достигает 
значительного разнообразия п служит надежным критерием для разде­
ления родов, обычно слабо развит и его таксономической оценка затруд­
нена.

Вместе с тем ряд групп в триасе лишен замочного отростка. Так, эта 
структура не известна среди триасовых цейллерид и отсутствует у более 
поздних представителей этого семейства (Макридин, 1964). Замочный от­
росток не развит также у всех родов семейств Aulacothyropsidae. В этих 
случаях отсутствие замочного отростка — главный диагностический 
признак семейств.

Кардиналий ринхоислдпд очень сходен с таковым' теребратулоидных 
брахиопод, здесь различаются те же отдельные скелетные элементы. 
Важнейшие из них — замочные пластины и септальные образования. 
Как и у теребратулид, у рннхонеллид можно различить внешние замоч­
ные пластины п внутреннюю замочную пластину, которая всегда состоит 
из одной пластины и является, следовательно, цельной (см. рис. 11). 
Также у триасовых рннхонеллид в разной степени могут быть развиты 
септальные пластины и септалии. Гомологичпость этих структур еще бо­
лее сомнительна, чем у теребратулид.

Древнейшие рннхонеллиды лишены септальных образований (Ап- 
cistorhynchiidae) или же имеют своеобразные структуры, которые могут 
быть близкими сеиталшо (Rhyiichotrematidae). Настоящий септалии, 
имеющий такое же строение, как и селталий мезозойских форм, известен 
нз ордовика (роды Lepidocycloides, Rostricellula) и очень широко распро­
странен у разных групп палеозойских и более молодых ринхопеллид. 
Во всех случаях он образован слиянием септальных пластин и в разной 
степени развитой септы. (Kozlowski, 1929; Schmidt, 1965; и др.).

Купер (Cooper, 1959) считал, что подобные образования у третичных 
и современных рпихонеллид различны, и для септалия молодых родов 
предложил название «замочная камера». Изучение современного рода 
Freleia. посредством серии поперечных срезов (Дагис, 1968) показало, что 
замочная камера не обнаруживает никаких принципиальных отличий 
от септалия как мезозойских, так п более древних родов. На наш изгляд, 
этот термин — излишний синоним.

На основании того, что первоначальные описания септалия, данные 
Лсидхольдом (Lcidhold, 1921), не соответствуют действительности (Лойд- 
хольд считал, что септалии образуется путем расщепления срединной 
септы), а также полагая, что септалии может образоваться и без участия 
септы, В. П. Макрпднп предложил для этой структуры термин «замочный 
желобок». Неправильное истолкование происхождения структуры при 
первоинсанпп, по нашему мнению, ле может быть основанием для и в мо­
ления ее названия, особенно если учесть, что этот термин прочно вошел 
в мировую палеонтологическую литературу. Что касается случаев, когда 
солталпй образуется без участия септы, то в такой ситуации лучше тге 
употреблять термина «септалнй», поскольку септальные пластины раз­
общены.

Образования, которые но аналогии с теребратулндами можно назвать 
внутренней замочной пластиной, появляются у силурийских ринхонел- 
лпд в виде вентрально изогнутой и прободенной в задней части пластины, 
лежащей между крурадьпыми основаниями (семейство Trigonirliyachi- 
idae и др.). Цельная замочная пластина, не связанная с септалием, 
известна с девона, где она появляется у родов, относимых в настоящее 
вредтя к разным семействам. В девоне цельная замочная пластина известна 
у Camerophorjnidae и рода Tetratoma, который Б. К. Лихарев (Ржоясниц- 
кая и др., 1960) считал древнейшим представителем семейства Wellerei- 
lidae.



Очень сходные с внутренней замочной пластиной образования не­
давно были описаны Шулганом (Schumann, 1965) у Uncinulidae (Glossinoto- 
echia kayseri). Генетические связи этих скелетных образований пока ос­
таются неясными. Однако если учесть тот факт, что прободенная пластина, 
ассоциирующая с септалпем н сходная с таковой у Tetrarchync-hiidae, 
появляется у юрского рода Daghanirhynchia Muir-Wood (1935), незави­
симое возникновение у ринхонеллнд пластин, соединяющих круральные 
основания, можно считать вполне реальным.

Среди триасовых ринхонеллнд встречаются формы, у которых в раз­
ной степени развиты только внешние замочные пластины (роды Caucaso- 
rhynchia, Hagabirhynchia, Halorella, табл. Ш , фиг. 1 — 3, и др.), имеющие 
сеиталий ( Р iarorhynchia, Р seudohalorella, табл. IV, фиг. 4, 5; и дрЧ и 
цельную замочную пластину (Euxinella , Trigonirhynchella, табл. IV, 
фиг. 1 — 3; и др.). Внешние замочные пластины у изученных форм субго­
ризонтальные пли слегка вентрально изогнутые. Степень их развития 
может иметь существенное значение для диагностики отдельных родов. 
Как пример можно привести род Halorella, редуцированные внешние 
замочные пластины, которого являются одним из важнейших признаков 
рода. Сеиталий обнаруживает незначительные модификации у триасовых 
ринхонеллнд, и лишь в отдельных случаях резкие изменения в морфоло­
гии септальных пластин позволяют использовать этот признак для харак­
теристики родов.

Внутренняя замочная пластина может иметь разную форму: отдор- 
зально изогнуто]!, желобовпдной (род Trigonirhynchella) до дугообразно 
вентрально изогнутой (род Neowellerella). Такие крайние изменения слу­
жат дополнительными критериями при разграничении родов.

В систематическом отношении наиболее важный признак — наличие 
пли отсутствие септалпя и внутренних замочных пластин, что, как пра­
вило, характеризует таксоны семейственного ранга, хотя это положение 
нельзя абсолютизировать. Так, сеиталий обычно характеризует отдельные 
семейства палеозойских и мсзокайнозойскпх ринхонеллнд, по у триасовых 
Haiorellidae может присутствовать или отсутствовать нс только у отдель­
ных родов, по даже видов одного рода. У рода Н alorelloidea септа и сеп- 
тални полностью нс развиты, тогда как у рода Halorella сеиталий обычно 
присутствует, по степень его развития подвержена значительным изме­
нениям.

Для последнего рода можно проследить редчайший случаи геогра­
фической изменчивости внутренних скелетных образований, впервые 
подмеченный Огором (Лцсг, I960—1964). У Halorella amphitoma из порпи- 
екпх отложений Памира (Даше.. 1.9бНа, 1968) очень слабо развитый еепта- 
лпй, заметный только у .молодых экземпляров. Альпийские формы этого 
рода имеют уже более развитые септу и сеиталий, которые обнаружива­
ются н у взрослых экземпляров. Наконец, у экземпляров из Северо-Вос­
тока СССР л Северной Америки высокая топкая септа и глубокий сеиталий, 
причем наиболее сильно септальные образования развиты у экземпляров, 
происходящих из Чукотки. Таким образом, у рода Halorella наблюдается 
закономерное изменение степени развития септалпя по направлению с юго- 
востока па северо-запад, максимального развития эта структура дости­
гает у северных форм.

Септа у триасовых ринхопеллпд, как правило, связана с сеиталисм. 
Высокая септа чаще поддерживает сеиталий, функционирующий в тече­
ние всей жизни, а слабо развитая низкая септа — сеиталий, более пли 
менее отчетливый только па ранних стадиях роста раковины (Crurivhyn- 
chia п др.). Ипогда септа встречается у родов с цельной замочной плас­
тиной и поддерживает эту структуру кардпиалпя и па ранних этапах 
развития (род Euxinella), и на взрослых стадиях (род Robinsonella).

Поскольку септа зачастую контролирует развитие септалпя, ее присут­
ствие пли отсутствие является очень важным признаком при разгранпче-



нии таксонов семейственной группы. Например, падсемейство Basilio- 
lacea, все роды которого лишены пли имеют слабо развитую септу. Сте­
пень развития септы и ассоциирующих с ней септальных пластин позво­
ляет различать подсемейства в пределах семейства Rhynchonellidae. 
У веллерсллнд присутствие пли отсутствие септы, а отчасти п степень 
ее развития позволяют диагностировать таксоны не выгпе рода. Как уже 
отмечалось выше, при рассмотрении септалия этот признак у Halorellidae 
обнаруживает существенные изменения в пределах одного вида.

Круралвпые основания у рппхонеллпд — это как и у теребратулпд, 
след крур на замочной пластине. Серии последовательных срезов через 
эти структуры дают представление об онтогенетических изменениях крур, 
а в тех случаях, когда круры у исследуемых экземпляров обломаны,— 
определенную информацию о характере крур. Подробнее эти структуры 
рассматриваются при одпсаипп крур.

Средп триасовых, как, впрочем, п остальных мезозойских и кайно­
зойских рппхонеллпд, пе известны резко в рельефе кардпналпя выра­
женные замочные отростки, какие есть у палеозойских Rhynchotreina- 
tidae н в особенности Uncinulidae и Eatoniidae. Как показал Купер 
(Cooper, 1959), у третичных и современных рппхонеллпд спинные дпдук- 
торы крепятся на замочном остроконсчье на задние частн разных эле­
ментов кардпналпя. На месте прикрепления мускулов часто развивается 
овальная покрытая концентрическими морщинками площадка, которая 
у старческих и толстостворчатых раковин может быть слегка приподнятой 
над карднналнем (род Plicirhynchia). Из-за слабой выраженности в рельефе 
подобные структуры замочпого отростка с трудом узнаются на поперечных 
срезах. Исследования современного вида Freleia halli, имеющего отчет­
ливую площадку для прикрепления дидукторов, показали, что эта струк­
тура проявляется, на поперечных срезах лишь в виде незначительного 
отложения вторичного раковинного вещества на поверхности кардпналпя 
(Д а т е , 1968). Такие образования известны у многих триасовых родов, 
относимых к различным систематическим группам более высокого ранга. 
Вторичные утолщения шпро.ко развиты на поверхности кардпналпя родов 
Maxillirhynchia, Holcorhynchella, Omolonella, в разной степени развития 
они прослеживаются у видов рода Piarorhynchia (Дагис, 1965) и очень 
сильно проявляются у рода Ralorelloidea (Дагнс, 1963а). Поскольку 
выявить подобные утолщения в поперечных срезах трудно, практическое 
применение этих структур для систематики триасовых рпихонеллид очень 
незначительно, тем более утолщения могут развиваться не только в местах 
пр] [к 1 > ей л еш гя д иду кто ров.

Д. Эгер (Ager, 1959) тонкий двухлопастной замочный отросток 
привел в диагнозе триасового семейства Austrirhynchiidae, по повторное 
изучение типового вида как из Австрии, так и с Кавказа показало, что 
в действительности у этого семейства замочный отросток отсутствует 
(см. рис. 73).

Кардиналпп палеозойских спирпферид достаточно полно изучен (Ива­
лона, 1971; Vandercammen, 1965; Dunlop, 1962; Krans, 1965; п др.), и эта 
структура у мезозойских пористых спирпфсршгащш пе обнаруживает 
никаких новых модификаций. У изученных форм всегда есть круралыгые 
пластины разной ширины, паклопенные к дну створки. Круральные 
пластины имеют сходную морфологию, топографию п, вероятно, функци­
ональное значение с внешними замочными пластинами теребратулпд п 
ршгхонеллпд. Вместе с тем в строении круральных пластин еппрпферппнд 
наблюдается одно существенное отличию от замочных пластин рассмот­
ренных групп. Здесь пет четко выраженных круральных оснований, 
перпендикулярных к круральным пластинам, как у теребратулпд и 
рппхонеллпд. Значительная часть структур, трактуемых как круральные 
пластины, у егшрнферипид представляет собой след крур (т. е. крураль-



Рис. 2. Схема соотношения крур с остальными элементами кардппалия у тере- 
братулнд (а), рппхоиоллпд (б) л снирнферпд (а); поперечные срезы, круры

о а чернены.

ыые основания, если сопоставлять с тсребратулпдамн и рпихопелли- 
дами), примыкающих к нрнямочпым греблям, ограничивающих с внут­
ренней стороны зубные ямки it о.блеченлых с дорзальной части вторичными 
утолщениями (рис. 2, 3). По гтаправлешпо к переднему краю круральные 
пластины, не изменяя своего положения, постепенно переходят в крурьг. 
На этом основания в данной работе сохранен термин «круральные плас­
тины».

Настоящие септальные пластины, илы дорзальные адмшшкулы 
(Brown, 1953; Campbell, 1959), у мезозойских спнрыферпппд встречаются 
крайне редко. В настоящее время они, возможно, могут быть выделены 
только у рода Laballa, где достигают почти половины длины спзшпой 
створки и кроме укрепления кардиналпя служат местом частичного 
прикрепления мускулов закрывателей. Сходные, но слабее развитые струк­
туры, соединяющие круральные пластины с дном створки, часто обнару­
живаются у других родов (Sinucosta, Koeveskallina). Однако во всех слу­
чаях тщательные исследования нарастания и структуры раковинного 
вещества позволяют убедиться, что круральные пластины связаны с дном 
створки вторичными наростами,, пронизанными норами, не имеющими 
ничего общего с септальными пластинами. Поскольку подобное соеди­
нение круральных пластин с дном створки в примакушечных областях 
обусловлено вторичными утолщениями, оно может присутствовать или 
отсутствовать у одного вида (например, Koeveskallina, Koeveskalliensis).

Замочный отросток у триасовых спирпфершшд всегда развит, его 
миофор состоит из тонких пластин п имеет на поперечных срезах вид 
гребня (табл. VIII, фиг. 1, 2). Основание замочного отростка гладкое

Pur. У. Серия поперечных срезов через раковину Hirsuldla hirsuta; 
Крым. басе. р. Альмы, аыпзлГгскпй ярус.



(рис. 3). Утверждение Питра (Pitrat, 1965), что среди пористых спири- 
ферид встречаются формы и со струйчатым, и с гладким замочным отрост­
ком, как совершенно правильно указала Е. А. Иванова (1967, 1971), 
ошибочно. Форма замочного отростка изменяется у разных родов. Он 
узкий, удлиненный, мпофор состоит всего из нескольких пластин у родов 
Balatonospira и Punctospirella, более широкий и короткий у Hirsute На 
п низкий поперечно-овальный, состоящий пз многочисленных пластин, 
у родов Pennospiriferina, Lepismatina и многих других. Практическое 
использование этого признака в систематике сапрпфершшд затруднено 
в связи с отсутствием критериев, по которым можно было бы эту струк­
туру разделить на более пли менее четкие модификации. Вместе с тем 
для рода Balatonospira наличие высокого удлиненного замочного отростка 
является характерным диагностическим признаком, т. с. резко отклоня­
ющиеся модификации замочного отростка могут оказаться полезными 
в систематических построениях. Настоящая септа у епприфершшд отсут­
ствует, септальный валик разной высоты развит у всех родов.

Кардипални атнрид — очень консервативная структура скелета, со­
храняющая общий план построения с силура до триаса. У древних атирпд 
как и у теребратулид, можно различить внешние замочные пластины, 
ограниченные с внутренней стороны круралышми основаниями, и рас­
полагающуюся между ними внутреннюю замочную пластину. Последняя 
всегда цельная, ко у самых древних фора!, таких как род Didymathyris 
(Рубель, Модзалсвская, 1967,. рис. 1), па се поверхности сохраняется 
валик, свидетельствующий, возможно, об се образовании из двух отдель­
ных пластин. Задняя часть внутренней замочной пластины древних ати- 
рид всегда прободена о кругл Ьш отверстием — висцеральным фораменом.

Триасовые атпрпды имеют вполне сходное строение замочных плас­
тин. У форм с тонким кардппалпем различаются узкие, плохо отделенные 
от внутренних приямочных гребной внешние замочные пластины н широ­
кая горизонтальная внутренняя замочная пластина. Экземпляры с мас­
сивным кардппалпем обнаруживают в принципе то же строение (табл. V, 
фиг. 2), по выделение отдельных элементов у .массивных раковин возмож­
но лишь у редких хорошо сохранившихся экземпляров, в связи с чем 
все эти структуры описываются под общим названием «замочная плат­
форма» или «замочная пластина» (Дагнс, 1963а), без разделения на отдель­
ные элементы.

Триасовые атириды лишены септы, но септальный валик всегда 
развит. Септа, по-видимому, отсутствует и у палеозойских атнрнд, хотя 
отмечается некоторыми исследователями. Так, Т. А. Грунт (1965) описала 
септу у позднепермского рода Septospirigerella, по принятое за септу 
образование является не чем иным, как септальным валиком, приобрета­
ющим вид септы на косых срезах через сплыювыпуклую спинную створку, 
Род Septathyris, описанный Буко и другими (Boucot et al., 1964), действи­
тельно имеет хорошо развитую септу, по в связи с этим его, по-видимому, 
следует исключить из состава Athyridldae и отнести к Meristellidae.

Характернейшая черта кардшгалпя мезозойских атнрид — присутст­
вие замочного отростка. Оп всегда состоит пз двух лопастей, пластинча­
тый, в разной степени вдается в дельтыриальиую полость брюшной створки. 
Строение замочного отростка существенно изменяется у отдельных родов, 
а наличие или отсутствие замочного отростка позволяет разделить атпрпд 
па два крупных семейства. Из них древнее — Athyrididae лишено замоч­
ного отростка и имеет прободеиную в апикальной части замочную плас­
тину, а у сменяющего его Spirigeridae замочный отросток развит в разной 
степени.

У первых Spirigeridae, в том числе и у типового рода, Вааген (Waagen, 
1882—1885), а также последующие исследователи, изучавшие материал 
(Грунт, 1968), указывают висцеральный форамеп наряду с замочным



отростком. Однако анализ имеющихся данных свидетельствует, что здесь 
мы имеем дело с совершенно иной структурой, чем висцеральный форамеи. 
Это достаточно ясно вытекает из первоописания рода Spirigerella, приве­
денного Ваагеном: «'Между этими кусками (лопастями замочного отростка) 
заключен конический желобок с вершиной, направленной к вершине 
створки. Этот желобок очень быстро сужается и заканчивается округлым 
фораменом, образующим вход в очень узкий канал, который протыкает 
вещество всего замочного отростка и заканчивается прямо около вершины 
сшшпой створки, образуя то, что называется висцеральным фораменом. 
Этот форамеы... открывается в глубокую выемку, которая отделяет 
выступающий замочный отросток от вершины створки» (с. 550). Таким 
образом, по Ваагеиу, висцеральный форамеи представляет собой канал, 
соединяющий вентральную часть замочной пластины с замочным краем, 
что противоречит определению висцерального форамена, являющегося 
отверстием, соединяющим вентральлую часть замочной пластины с умбо- 
пальной полостью спинной створки.

Если теперь обратиться к поперечным срезам пермских родов (Грунт, 
1965, 1968), то па них обнаруживаются только разной глубины выемки 
между спльпо выступающими замочными отростками п макушкой спин­
ной створки. Сплошной канал, протыкающий замочный отросток, не 
найден также у рода Spirigerella. Есть все основания полагать,, что кар­
динал ни пермских спирпгереллнд не отличается от такового триасовых 
форм. Что касается выемкп под замочным отростком, нередко имеющей 
вид отверстия па поперечных срезах и в связи с этим принимаемой за 
висцеральный форамеп, то она может появляться и у триасовых родов 
(рис. А).

Изучение кардпналия ряда групп позволило выяснить интересные 
закономерности, связанные с висцеральным фораменом.

1. У всех терсбратулид (Cranaenidae, Cryptonellidae и др.), риихо- 
неллид (Trigonirhynchiidae) и древних атирид, которые имеют висцераль­
ный форамеи, отсутствует замочный отросток.

2. Висцеральный форамен всегда занимает крайнее апикальное по­
ложенно на замочной пластине, т. е. место, где у замковых брахнопод 
обычно крепятся мускулы-открыватели.

3. В филогенезе атирид место висцерального форамена занимает 
замочный отросток.

Эти факты позволяют предположить, что висцеральный форамен 
был связан, скорее всего, не с анусом, как считал Бичер, а со спинными 
мускулами открывателями. Если это предположение правильное, висце-

X

Рис. 4. Серия поперечных срезов через ка рдян алий Oxycolpella 
ozycnlpua. Видна полость под замочным отростком (X).  сходная 

с висцеральным фораменом рода Arazaihyris.



ралыхый форамен можно рассматривать как отверстие в замочной нлас- 
тине, через которое проходили дпдукторы, крепившиеся к апикальной 
части раковины и л и  септалия (в случае тригоыирпыхид). Предложенное 
истолкование висцерального форамепа требует проверктг па мате]шале 
хорошей сохранности. В настоящее время его следует рассматривать 
не более как указание па возможное направление поисков для раскрытия 
функционального значения этой загадочной структуры кардшталия.

Кардпиалпн мезозойских ретцинд па поперечных срезах с большим 
трудом расчленяется на отдельные скелетные элементы. Круральпые 
пластины (плн внешние замочные пластины) всегда слиты с прпямочпими 
гребнями, и в целом эти структуры имеют вид высоких субвертикальттых 
греблей, протягивающихся вдоль зубных ямок (см. рис. 113). У древ­
нейших представителей подотряда Rctzidiina, таких как RhynchospIrina 
(Kozlowski, 1929) п Retzia (Hall, Clarke, 1892—1895, рис. 80— 98), кру- 
ралыхыс пластины выражены более отчетливо, ориентированы горизон­
тально и очень сходны с таковыми спириферид. Между круралыпл.ми 
нластипамц трпасовых ретцинд в передней части кардппалпя обычно 
развит замочпый отросток, в разной степени вдающийся в дельтнрпаль- 
пую полость брюшной створки. Замочиый отросток гладкий, без продоль­
ной штриховки, постепенно понижающийся к переднему краю п пере­
ходящий в небольшую платформу, которая, возможно, является не са­
мостоятельным образованием, а лишь основанием замочного отростка. 
У таких родов, как Hustedia и Neoretzia, подобная платформа, в данной 
работе условно названная замочной пластиной, не устанавливается. Со­
здается впечатление, что у нпх развит только массивный замочпый от­
росток, поддерживаемый септой (см. рнс. 116). Септа у всех трпасовых 
родов ретцинд проявляется хорошо, есть она и у большинства палеозой­
ских родов (за исключением рода Eumetris). Септальные пластины не 
известны как у мезозойских так п у палеозойских представителей Retzi-  
diina. Только род Eumetria  обладает своеобразными субнарадлель- 
иыми пластинами, соединяющими кардиналхш с диом створки (возмож­
ные аналоги септальных пластин).

Форма и степень развития замочного отростка и круральпых пл< ctuii 
обнаруживают значительные модификации у мезозойских ретцинд, кото­
рые довольно стабильны в пределах отдельных родов.

АПИКАЛЬНЫЙ АППАРАТ

Теребратулцды и рггнхонеллпды имеют очень сходно построепм'ые 
апикальные аппараты, состоящие ххз зубных пластик и структур ножного 
воротничка. Зубх1ые пластхпхы у расслютрпваемых групп служат поддерж­
кой зубов, а кроме того, пх присутствие способствует повышению проч­
ности всей апикалыхон части раковшхы (Thomson, 1927; Макрчдди, 
1964; н др.). Томсон различал три типа поддержек зубов срсдх1 третичных 
и современных форм: 1) только боковым соединением зубов с палшгтроном 
(т. е. зубные пластины отсутствуют); 2) толстыми основаниями, более 
или менее вертикальными к дну створки и соединенными с боками створки; 
3) хорошо развитыми зубными пластинами.

Все эти способы поддержки зубов встречаются it среди трпасовых 
форм, только второй тип Томсона в данной работе трактуется иначе: 
зубные пластины погружены во вторичные утолщения, которые заполняют 
боковые ирпмакушечпые полости. Наиболее ярко выражен второй способ 
зубных поддержек у триасового рода Kolymlthyris. Зубные пластины 
у взрослых экземпляров этого рода обнаруживаются с большим трудом, 
но отчетливо выражены у молодых форм (Дагнс, 1965).

Зубные пластины в разной степени развиты у всех триасовых ] нн- 
хонеллид, за исключением семейств Levirhynchiidae и Peregrinelloideidae* 
Они могут быть дли иными п опираться на дно створкп на значительном



расстоянии (роды Euxinella , Robt?:sonella н др.) пли иметь незначитель­
ную длину и достигать дна створки только у вершины макушки (роды 
Novella, Austrielulla п др.). По отнопимппо к плоскости симметрии' рако­
вины зубные пластины бывают субпараллельиые (роды Euxinella, Alois- 
selevia и др.), расходящиеся от макушки в разной степени (Trigonirhyn- 
ckella, Halorella и др.), пиклопопныо к плоскости спммет рпн, или субвор- 
тикалыгые (Hobuisondla, J к>; irivhymhia it др.), а также в раз по it степени 
наклоненные к боковым часьчм (Triggnirhynchella, С a ucasorhyucli la и др.). 
Пространственное положопне тубпт.тх пластин находит отражение в от­
носительной ширине д.ельтпональпо!! и боковых прпмакупючпых полос­
тей, .которые хороню прослеживаются на поперечных срезах.

У триасовых тсребратулад зубные пластины мопсе распространены, 
и среди них по степени развитии, положению к плоскости симметрии и 
степени расхождения от макушки можно различить то же модификации, кок 
и у рипхопеллид. Так, длинные зубные пластины, опирающиеся па дно 
створки па значительном расстил пни, свойственны родам Zeillcrin, Ady- 
gella, Adygelloides и другим, тогда как у рода Cocnothyris они, как- пра­
вило, слабо развиты. Вертикальные н субпаралельиые зубные пластины 
характерпы для родов AulacoLkyropsis it Psaudorugitela, в разной степени 
наклоненные и расходящиеся — для рода Aulacothyroides и др.

В триасе известны теребратулнды со спопдилпем (род Camerotkyris), 
который образован слиянием зубных пластид с короткой, но отчетливой 
сектой (см. рис. 151). Эта очень редкая среди тсребратулид структура 
кроме рода Camerotkyris встречается у одного девонского рода Amphigenia.

Наиболее важным в таксономическом отношении для теребратулид 
является сам факт наличия или отсутствия зубных пластин. Поскольку 
отсутствие зубных пластин у теребратулид обусловлено процессами ре­
дукции (у древнейших теребратулид хорошо развиты зубные пластины, 
ле, следовательно, их надо считать первичными элементами в апикальном 
аппарате этой группы), она может проявляться в разной степени у от­
дельных таксонов и иметь разнос значение для систематики. Зубные 
пластины полностью отсутствуют у надсомрпств Terebrautlacea и Loboido- 
thyridacea и постоянно присутствуют у Dallinacea, могут отсутствовать 
у семейств иадссмепства Cryptonellacea(Notothyridae, Labaidae) или же 
характеризовать отдельные роды (семейство Dielasmatidae). Наконец, 
зубные пластины могут иногда спорадически появляться у отдельных 
молодых экземпляров видов, лишенных всяких следов этой структуры 
во взрослом состоянии (Angustothyris angustaeformis) . Среди ринхонел- 
дпд редукция зубных пластин пе охватывает столь больших групп и, 
как правило, характерна для малочисленных сплы-ю отклоняющихся 
боковых ветвей в э в о л ю ц и и  этого отряда.

Вариации в степени развития зубных пластин и их пространственном 
расположении нередко оказываются полезными при разделении родов 
(см. примеры, приведенные выше), по наряду с этим во многих случаях 
существенные изменения в строении зубных пластин испытывают и от­
дельные виды. Например, виды Coenothyris vulgaris и С . cycloides имеют 
очень слабо развитые пристенные зубные пластины, которые иногда 
ие выделяются па поперечных срезах (Muir-Wood, 1965, рис. 628), в то 
время как для С. kraffti известны хорошо развитые, довольно длинные 
зубные пластины. Также существенно меняется степень развития и угол 
наклона зубных пластин у разных видов рода Aulacothyroides. Аналогич­
ные примеры можно привести и для ринхонеллпд.

Ножной воротничок, впервые установленный Джексоном (Jackson, 
1916) у современных теребратулид *, является очень широко распростра­
ненной структурой и среди триасовых представителей отряда. Он имеет

* Подробное описание формирования л функционального значения ножного 
воротничка см. в работе Вилльямса (W illiams, 1956).



вид кольца пли короткой трубочки, располагающейся вокруг форамена 
с внутренней стороны. Дорзальная часть ножного воротничка связала 
с дельтидпальпымл образованиями. У рннхонеллид ножной воротничок 
имеет такое же строение, как и у теребратулид, но у этой группы ножной 
воротничок, как правило, слит с внутренними поверхностями зубных 
пластин (роды Moisseievia, Crurithyris п др.).

Таксономическая ценность этой структуры обсуждалась многими па­
леонтологами (Thomson, 1927; Muir-Wood, 1934; Cooper, 1959; Макридип, 
1964; и др.), но до настоящего времени нет единого мнения по этому воп­
росу. Ножной воротничок известен у всех Terebratulacea, Loboidothyracea 
п Dielasmatacea, хотя в отдельных случаях может быть очень слабо вы­
раженным п выступать в виде небольшого утолщения вдоль внутреннего 
края форамена (ложный ножной воротничок Джексона (Jackson, 1916) 
плп сидящий ножной воротничок Томсона (Thomson, 1927)). Ножной 
воротничок отсутствует у древнейших Zeilieridae, но может появиться 
у более молодых представителей этого семейства (Muir-Wood, 1934; Мак- 
ридни, 1964). Известен он и у отдельных родов Aulacot.hyropsidae, при­
обретая в этих случаях определенное значение для характеристики родов.

У триасовых рннхонеллид ножной воротничок довольно редкая 
структура, появляющаяся эпизодически в разных семействах. Как пра­
вило, его присутствие или отсутствие является признаком, выдержанным 
в пределах отдельных родов. Однако иногда в пределах родов ножной 
воротничок может быть у одних видов и не быть у других (род 1Jalorella) . 
Сходная изменчивость ножного воротничка в пределах одного рода опи­
сана Д. Эсером (Ager, 1958) среди лейасовых рннхонеллид гх В. Л. Мак- 
рпдппым (1964) для лоздпеюрекпх форм.

Строение апикального аппарата едприферпннд рассматривается в мно­
гочисленных работах (Фредерикс, 1918, 1919; Мплорадович, 1937; Ива­
нова, 1943, 1971; Oehlert, 1901; North, 1920; Kirchner, 1934; Dunlop, 
1962; Krans, 1965; Logan, 1967; и др.), в которых нередко большое внима­
ние уделено пористым етшрцферннндам. Последние обычно обсуждались 
в связи с попыткой Фредерикса (1919) отделить септу мезозойских спири- 
форинпд от таковой палеозойских форм, по некоторые работы посвящены 
специально пористым спирнферипндам. Все эти работы общеизвестны. 
Поскольку в последних публикациях в данной области выражаются 
близкие взгляды на морфогенез и функциональное значение апикального 
аппарата спнрафершшд (Иванова, 1943; Brown, 1953, Dunlop, 1962), 
мы опускаем исторический обзор, который можно найти во многих, при­
веденных выше работах, и ограничимся лишь рассмотренном особенностей 
строения апикальных структур брюишон створки мезозойских спнркфс- 
рпплд.

Все мезозойские пшрнферпнацил: имеют довольно отчетливую септу 
п в разной степени развитые зубные пластины, которые могут оставаться 
свободными плп опираться на септу с образованием с-попднлия. Септа 
у триасовых форлт, как правило, высокая, клювовидная в профиле, до­
стигает наибольшей высоты примерно на уровне замочного края или не­
сколько ближе к переднему краю. На поперечных срезах состоит из 
топких равномернг,их слоев, развивающихся с обеих сторон от срединной 
плоскости (первичной септы Е. А. Ивановой) и постепенно переходящих 
в стенку раковины (рис. 5). Следовательно, септа еппрнфершшд образо­
вана складкой вентральной лопасти мантии.

Зубные пластины, как и у палеозойских егшрнфершшд (Иванова, 
1943), состоят из двух частей. Более коротких, растущих от дельтпрн- 
альыых краев плаетшт (дельтириальные кили Ивановой (1943), зубные 
пластины Браун (Brown, 1953), зубные фланги Данлопа (Dunlop, 1962)) к 
примыкающих к ним более длинных пластин, опирающихся па дно створки 
(парные септы Е. А. Ивановой, вентральные админпкулы Браун и зубные 
пластины Данлопа).



Рис. Соотношение септы и зуб-

Кавказ, г. Скирда, иорлвско- 
рэтекпе отложения.

в. Г,— вторичный СЛОЙ; зб. .— зубные 
пластины; v .  с.— первичный слой; с. — 

септа.

Е. А. Иванова (1971) в зубных плас­
тинах снирнфернннд выделяет два элемен­
та — начальные пластины н вторичные 
утолщения. Большинство триасовых спи- 
рнферинид имеет зубные пластины, со­
стоящие из топких волокон вторичного 
слоя раковшты, среда которых эти эле­
менты неразличимы. На поперечных сре­
зах зубные пластины триасовых епприфе- 
ршгид обычно в разной степени изогнуты 
к септе. Место перегиба соответствует точ­
ке соединения дельтнрпальных килей и 
админикул. В случаях, когда дельтпрл- 
алыгые кили выражены слабо, короткие пых властлп со степной раковпиы 
зубиыо пластаны у спарнфершшд аа попе- * Laballa Северо-Запад,п....
речных срезах близки к прямым (рис. 6, а).
Сильное развитие дельтнрпальных кплен 
влечет за собою значительный изгиб к сеп­
те зубных пластин (рис. 6, б; табл. V!, 
фи г. ]). Дельтириальньге кили, как правило, достаточно хорошо раз­
виты у большинства изученных форм, в то время как степень разви­
тия вентральных частей зубных пластин (адмнпнкул) подвержена зна­
чительным колебаниям. Они могут быть отчетливыми н очень длинными 
(роды Canadospira, Dentospiriferinci), слабо выраженными, короткими (ро­
ды Villgella, Sinucosta) или полиостыо отсутствовать (роды Dinarispira, 
Balafrmospira).

Среди триасовых сшгрпферниид очень часты явления соединения 
зубных пластин н септы, приводящие к образованию спондплпя, который 
появляется в трех относительно независимых ветвях п имеет определенные 
различия в построении.

У представителе!! семейства Laballidac спопдплий образован слиянием 
септы и зубных пластин таким образом, что передняя часть септы оста­
ется свободной и выступает в спопдплпарпуго полость (табл. VII, фиг. 7, 2). 
Зубные пластины в данном случае облекают септу н достигают дна створки 
только в лрпмакушечпой части (род Laballa) или прослеживаются вдоль 
всей длины септы (род Orientospira; табл. VIII, фиг. 7.). Части зубных 
пластин, наклоненные к септе н составляющие собственно спонднлнп, 
не совпадают с дельтнриальиымп килями, т. е. спондилип образован 
как дельтирнальнымн килями, так и вентральными адмшшкуламн.

Несколько пион вид спондплпя у Pennospiriferininae. Здесь он связан 
с относительно более низкой септой и состоит из зубных пластин, опира­
ющихся на среднюю часы» септы (подрод Pennospiriferina (Spondylospiri-

Рис. 6. Поперечные срезы через Апикальные частя брюшных* створок.
а — Canadospim cavadniais, Северо-Восток СССР, р. Нсикал, карпийскин ярус; б — Viligella  
dubiuy Северо-Восток СССР, р. Булун, карнийскпн ярус; а — вентральные адмш-мшулы, д —

дельтирнальные шин, с.— септа.



Рис. 7. Сроз чороп апикальную пасть 
opiouiuoii створки M'e'Vzcliasinuala; Ссиоро- 
Заладиыи Капка:», р. Кула, поринско-

РЭТСКНО О ТЛ0/1С01ШН..

jerina), рис. 90) или на дно створ­
ки, вблизи основания септы (пгд- 
род Pennospirijerina (Penuospirije- 
rina), pare. 89). 13 писледпем слу­
чае это, по сути дела, разобщенный 
спондплпп, который, как будет по­
каза по ниже, вполне может назы­
ваться сиопдплно.м, поскольку пе­
сет характерную для этой струк­
туры функцию.

Иное строение снопднлпл име­
ют представител и ]1одсе.мепс’гпа 
.Meutzellinae. Апикальный атп:а- 
рат этой группы памп рапсе (Да­
т е ,  1959, 1993) был истолкован

а . — вентральные адмгппшулы, 0 ,- • дг'лтл'приаль- К а к  СО СТО Я Щ И Й  .113 Д ел  Ь 'П ф П Н Л Ъ  t! 1ЛХ ные пнлгт, с .— септа. КЛЬТОЙ И В Т О Р И Ч Н Ы Х  у т О Л Щ О Н И Й .
связывающих последние с соитии. 

Дополнптелънкте исследования показали, что у этих форм' в прима­
ку шечпътх частях есть короткие вентральные адмпппкулы, облекающие 
септу. Колее того, у нескольких видов рода Mentzelia (AJ. mentzeli, М . 
sinuate.) и Koeveskallina koeveskalliensis были встречены краппе редкие 
экземпляры, у которых вентральные адмпппкулы немного отстают от 
септы. На некоторых срезах у этих форде наряду с делътприальнымп 
килями отчетливо видны слабо развитые вентральные адмпппкулы (рис. 7). 
Таким образом, у рассматриваемой группы сполднлли проявляется 
только в пртшакушечнон части, зубные пластины опираются па перед­
ний крап септы, который не выступает в слондплиарпую полость, 
а закрыт тонкой пластиной, отходящей от краев дельтпрпальных кл- 
дой и выстилающей основание споиднлггя (табл. IX, фпг. 1—4).

Функциональное значение отдельных структур апикального аппа­
рата рассмотренных форм было, по-впдпмому, разным (Иванова, 1913, 
1949а, 1971). Септа у групп с разъединенными зубными пластинами кроме 
общей функции укрепления брюшной створки и разделения оснований 
мускулов служила местом прикрепления отдельных мускулов. Обращен­
ный к арее край септы, по всей вероятности, является местом прикреп­
ления непарного вентрального аджустора, а боковые поверхности в от­
дельных случаях — аддукторов. Отчетливые следы прикрепления аддук­
торов к бокам септы наблюдаются у рода Dentospirijerina (табл. XXXIV, 
фпг. 5), но у рода Viltgella следы крепления как дидукторов, так и аддук­
торов располагаются па дне створки, рядом с септой. Кроме того, сильно 
развитая септа способствовала разделению конусов еппралн и, соответ­
ственно, боковых входящих токов воды.

Зубные пластины, не соединенные с септой, выполняли те же функ­
ции, что п пластины палеозойских форм, т. е. дельтпрпальиые кили укреп­
ляла арсю п возможно, являлись местом прикрепления парных аджус- 
торов, тогда как вентральные адмлнкулы огибали мускульное поле и 
отделяли его от овариальных впечатлений.

Иное функциональное значение имеют эти же структуры, когда они 
слиты и образуют сионднллн. У подрода Pennospirijerina (Spondylospiri- 
ferina (поверхность спонднлпя служила местом прикрепления дидукторон 
п, по всей вероятности, вентральных аджусторов. Утолщенное основапло 
части септы, вдающейся в спондилнарную полость, являлось местом 
прикрепления аддукторов, а конец септы — непарного аджустора. Таким 
же образом расположены отпечатки мускулов и у подрода Pennospirijerina 
(.Pennospirijerina), и в данном случае наклоненные к септе зубные пла­
стины имеют ту же функцию, что п спондшшн у Pennospirijerina (Spon- 
dijlospirijerina) (рттс. 8, а).



Рас. 8. Расположение мускульных и овариальных отпечатков на брюшпых 
створках некоторых ашрпферпплщш.

а — род Permospiriferiria; б — род Labcdla; в — род Mentzelia\ ад.— аддукторы, дид .— 
дидукторы, jw. о.— мускульные отпечатки нерасчлемеиные, о. о .— овариальные отпечатки,

с .— септа.

У топкопт.орчатых Laballidac споиднлни близок к таковому палео­
зойских Cijrtiria л отличается от спондплия древних форм лишь отсут­
ствием пластин, соединяющих выступающий в сиолдилпарпую полость 
конец'септы с зубными пластинами, и, следовательно, тпхорииума *. 
Вильямс и Роузлл (Williams, Rowell, 1965) полагали, что спондплий 
'Cyrtinci существенно отличается от других типов спондплия it не является 
местом расположения вентральпого мускульпого поля. Со споидплпем 
они связывали только прикрепление ножных мускулов, тогда как осталь­
ные муск5глы, по их мнению, были соединены с передней частью септы. 
Такое толкование функционального значения спондплия цнртлпондных 
брахпопод, по-видимому, не приемлемо для триасовых лабадлцд. Изу­
чение рода Labcdla показало, что отпечатки мускулов на поверхности 
брюшной створки отсутствуют и непосредственно по бокам септы распо­
ложены овариальные впечатления (рпс. 8, б). Иа апикальном аппарате 
следы крепления мускулов заметны только на наклонеипьтх частях зубных 
пластин, образующих спондплпп, и зге видны на септе, несуще]! тонкие 
л 111 mu нарастания. Наиболее вероятно, что эти наклоненные поверхности 
зубных пластин служили местом крепления дидукторов и ножных муску­
лов, а аддукторы, ло-видимому, прпкрсллялпсь к стержневидному от­
ростку септы, направленному к замочному краю. Непарный ножной 
мускул, вероятно, был связан с копчиком септы, выступающим в спондп- 
лпарную полость. Таким образом, расположение мускулов па спопдплни 
лабаллид и пеш-юспнрпферлн очень сходно.

Совершенно ппые функции имеет небольшой споидплий в прпмаку- 
зпечноы части мептцелшш. У этих форм отпечатки как аддукторов, так 
и дидукторов расположены на дне створки, по обе стороны от септы

Р. A. 1Jканона (1971) даст более сложную интерпретацию зтий структуры рода
C y r t i n a ,



(рис. 8, в), it спондилип служил, возможно, лишь местом прикрепления 
аджусторов.

Исследование мезозойского материала показывает, что структуры 
апикального аппарата нередко отличаются большим постоянством и имеют 
существенное значение для систематики пористых сплрпферишлд. Так, 
образование спонднлпя, происходящее одновременно в разных группах 
спнриферпнид, достаточно четко выдержано в пределах таксонов сомсп- 
ствспной группы. Также большое значение для спетелгатпки спирифорп- 
н:гд имеет степень развития зубных пластин, которые могут быть хорошо 
развиты у одних родов и отсутствовать у других (точнее, отсутствовать 
мэгут лишь вентральные адмнникулы, дельтлрнальпьте кили, хотя бы 
слабо развитые, имеются у всех триасовых родов).

Поскольку зубные пластины являются первичным элементом в апи­
кальном аппарате слирпферишгд (Иванова, 1959), их исчезновение сле­
дует связывать с явлениями редукции. Как и у теребратулпд, степень 
редукции зубных пластин может быть различной у разного ранга таксо­
нов. Наличие или отсутствие зубных пластин — обычно характерная 
особенность рода (например, род Dinarispira), по иногда даже степень 
их развития лгожет оставаться весьма стабильным признаком в пределах 
подсемейства. Например, подсемейство Mentzeliinae, все роды которого 
имеют очень слабо развитые зубные пластины, опирающиеся на септу. 
И наоборот, известны роды (Rasteligercr, Campbell, 1908), отдельные виды 
которых достаточно ясно различаются по степени развития зубных плас­
тин. В пределах семейства LabaiIiciac зубные пластины, участвующие 
г. строении спонднлпя, у отдельных родов совершенно разной длины. 
У рода Laballa адмпинкулы короткие, достигают дна створки только 
в ггрпмакушечпой части, тогда как у рода Orientospira они облекают септу 
до ее окончания.

Септа, как уже отмечалось, есть у всех мезозойских спирифепипацмн. 
Она испытывает небольшие изменения в длине и высоте, которые в на­
стоящее время не удастся использовать для диагностики родов, по иногда 
можно применить для разделения видов. Например, род Mcntzelia, апп- 
знпекпе виды которого (М . mentzeli) обладают ссптой, достигающей 2/8 
длины створки, тогда как у поздпстрпасовых форм (М. glabra, М. sinu- 
ata) длина септы обычно меньше I 8 длины створки. Большое таксономи­
ческое значение, по всей вероятности, имеет форма септы (Logan. ШИ), 
по накопленный памп материал нс достаточен для конкретной таксоно­
мической оценки этого признака.

У всех триасовых атпрпд есть зубные пластины, хотя они иногда 
по заметны на ядрах п .отпрепарированных раковинах, поскольку слиты 
с боковыми, стопками створки. Зубные пластины могут быть длинными, 
опираться на дно створки па всем протяжении (роды Tetractinrita, Spi-  
ri gee Hi па) или же достигать дна стгюпкп только у макушки (род Och.ta- 
thyris). В последнем случае передние части зубных пластин представляют 
собой короткие дсльтприальмые кили, направленные к плоскости сим­
метрии раковины, очень сходные с таковыми еппрпфершшд (см. рис. 10S). 
Резкие изменения в морфологии зубных пластин обычно выдержи: ы 
в пределах отдельных родов.

По -видимому, у всех триасовых атпрпд встречаются своеобразные 
структуры, располагающиеся между зубными пластинами, которые пер­
воначально были ошибочно описаны как вторичные утолщения (Д а т е , 
1963а) у родов Oxycolpella и Majkopella. В простейшем виде эти струк­
туры имеют вид поперечной пластины, соединяющей придельтпдпальпые 
части зубных пластин и слегка облекающей боковые части зубных плас­
тин (род Tetractinella и др.). Более сложное строение этих образований 
намечается у рода Oxycolpella (рис. 9), где в передней части пластины 
начинают отходить от зубных пластин (загибаться внутрь). Появляется 
также гребень на внутренней поверхности центральной части пла-



Рис. 9. Серия срезов через апикальную часть O.rycolpella 
oj-ycolpos, иллюстрирующая строение ножного воротничка; 
Северо-Западный Кавказ, г. Скирда норийстчо-рэтские от­

ложения.

стиыы. Наконец, наиболее сложно построена эта структура у родов 
May коре На (рис. 10): рассматриваемые образования имеют вид сложного 
макушечного заполнения, пронизанного тремя отверстиями в начальной 
(ближней к замочному краю) части, и только одним вблизи форамена.

Подобные структуры неоднократно описывались у атнрпд разного 
г возраста. Уже у первых атнрпд известны сложные образования в макушке, 

по-видимому, гомологичные таковыми мезозойских атнрпд. М. Рубель 
и Т. Модзалсвская (1907) у рода Didymccthyris описали своеобразные 
апикальные утолщения, названные ими ножными опорами. Несмотря 
на то, что описание этой структуры дано не совсем четко (в частности, 
не вполне ясно соотношение ножных опор с ножкой), из иллюстрации 
следует (см. рис. 2, 3), что ножные опоры вполне сходны с апикальными 
образованиями мезозойских атирпд. Несомненно близок к рассматрива­
емым структурам мезозойских форм дельтпдип, оппсашшп Ваагеном 
(Waagen, 1884) у пермского рода Spirigerella, который впоследствии был 
истолкован Холлом и  Кларком (Hall, Clarke, 1884) как дельтндиальная 
пластина. Детальные серии срезов рода Spirigerella, недавно опублико­
ванные Т. А. Грунт, не оставляют никаких сомнений в большом сходстве

Рис. 10. Серия срезов через апикальную часть Majkopella 
slavini, показывающая сложное строение ножного воротничка; 

Сетфо-Заплдпый Кавказ, р. Тхач, сорлпскмн ярус.



и, по всей вероятности, гомологичности апикальных структур у родов 
Spirigerella, Majkopellci, Ocycolpella и др.

Функциональное зпачеиио рассмотренных структур трактовалось по- 
разному. Как уже отмечалось. Холл тг Кларк считали их дельтидпальной 
пластиной, с чем трудно согласиться. Типичная дсльтлдиальная пластина 
циртосппрйфсрид расположена вентрально по отношению к ножке, тогда 
как у атирнд она имеет обратное расположение (т. е. ножка располагается 
между брюшной створкой и пластиком). «Ножную опорзг» М. Рубель 
и Т. Модзалевская считали местом крепления ножных мускулов. Послед­
ние па брюшной створке у всех брахиоиод кропятся к дну брюшной створ­
ки или к возвышающимся над дном створки структурам типа слопдплия, 
и нет никаких оснований полагать, что у атирид они имели противопо­
ложное направление. Наиболее удачным следует считать объяснение 
рассматриваемой структуры, данное Т. А. Грунт (1968), которая ее ис­
толковала как ножной воротничок. Такое предположение вполне допусти­
мо, но только при условии, что ножка, по крайней мере у некоторых ати­
рид, состояла из нескольких тяжей. Так, у рода Majkopellci ножной 
воротничок формировался вокруг трех центров, которые можно принять 
за отдельные тяжп ножки. Причем у этого рода все тяжи функциониро­
вали только на ранних стадиях роста, у  взрослых экземпляров два дор- 
зально расположенных тяжа атрофировались н действовал только один. 
У рода Oxycolpella тоже, вероятно, была сходным образом построенная 
ножка, которая в отличие от рода Majkopellci сохраняла сложное строенпе 
на всех стадиях роста. У рода Spirigerella ножка состояла из двух тяжей 
(Грунт, 1968, рис. 3). Роды Tetractinella, Spirigerellinci и др. имели, воз­
можно, более просто устроенную ножку.

Ножной воротничок имеет определенное значение для систематики. 
Он может присутствовать пли отсутствовать у палеозойских атирид, 
характеризуя тем самым отдельные роды. Среди мезозойских атирид 
важным признаком является форма ножного воротничка. Например, род 
Majkopellci, все виды которого плюют одинаковый сложнопостроеииый 
ножной воротничок.

В брюшной створке мезозойских ретцпид зубные пластины пе раз­
виты, но часто встречается трубчатый ножной воротничок, прикреплен­
ный к дельтидию (роды Noereizia, Schwagerispirci). Некоторые роды, с силь­
но вытянутыми п выпрялгленными макушками, лишены пожпого ворот­
ничка (Hungarispira, Cassicinospira). Наличие или отсутствие ножного 
воротничка как у  палеозойских, так и у триасовых ретцпид — признак, 
четко выдержанный в пределах отдельных родов.

ЗАМОК

Основные элслюнты замка брахиоиод — зубы и зубные ямки, по 
почти во всех рассмотренных группах в сочленении раковины участвуют 
дополнительные скелетные элементы, нередко в значительной степени 
повышающие эффективность замка. Дтя теребратулпд и рипхонеллид 
эти структуры бьтлп детально рассмотрены Мюир-Вуд (Muir-Wood, 1934). 
Кроме зубов, на брюшной створке имеется примерно ларалеллышй нм 
гребешок, совпадающий с краем раковины (зубчик), отделенный от зуба 
разной глубины желобком — дентикулярпон полостью. Зубные ямки на 
спинной створке с внутренней части ограничены внутренними приямоч- 
пымп гребнями, которые обычно налегают на зубы и в значительной 
мере контролируют степень раскрытия створок. С наружной стороны 
зуб ограничен вторым валиком — внешним прнямочным гребнем, раз­
деленным, в свою очередь, на два гребня, один из которых входит в денти­
ну лярную полость, а другой прилегает к наружной поверхности зубчика. 
Зубчик, такпм образом, упирается в желобок на поверхности внешнего 
прпямочного гребня, называемый дополнительной ямкой. Этот сложный



Рис. 11. Поперечные срезы через раковгшы рпнхонеллид (а) 
и теребратулид (б), иллюстрирующие основные элементы, уча­

ствующие в сочленении створок:
<т. 71.— внутренняя замочная пластипа; вн. п.  г .—внутренний гтрштмоч-
ный гребень; вш. э. г».— внешняя замочная пластина; вги. v .  г .— внешний 
приямочный гребень; д. v . — дептикулярная полость; д. л .— дополнитель­
ная ямка; з .— зубы; з. п . — замочная пластина; эб.— зубчик; зб. п . — зуб­
ная пластина; о.— круралышс основания; с.— септа; с. п .— септаль­

ные плаетшш.

аппарат сочленения створок у рилхопеллид усложняется палпчием на 
зубах и зубных ямках мелких поперечных зубчиков (рис. И ).

Такое же строение замка имеют п триасовые атлрпды, у которых 
можно различить те же морфологические структуры, служащие для 
сочленения створок, что и у ринхонеллид и теребратулид. Более того, 
у атприд появляются некоторые дополнительные структуры, участвую­
щие в сочленении створок. Так, у рода Tetractinella внутри зубной ямкп 
находится низкий продольный гребень, вплотную примыкающий к зубу 
и полностью исключающий его боковое смещение (рис. 12, а). У другого 
рода — Anisactinella в сочленении створок участвует замочпый отросток. 
На боковых поверхностях задней части замочного отростка этого рода 
появляются своеобразные вмятины или короткие желобки, в которые 
входят выступы боковых стенок раковины, сливающиеся с зубамп в пе­
редней чаети (рис. 1 2 , в , г).

Несколько менее сложен замок ретцпид, у которых слабо развиты 
внешние приямочные гребни, нет зубчика и ассоциирующих с ним струк­
тур. Наконец, наиболее простой замок наблюдается у епприферинид, 
у которых есть лишь короткие простые зубы, входящие в мелкие зубные 
ямки, ограниченные только с внутренней поверхности возвышающимися 
гребнями (последние у спириферииид обычно рассматриваются в составе 
круральных пластин). Среди триасовых спириферпнид (впрочем, как 
и у палеозойских епприферинид) появляются структуры замка, не извест­
ные у рассмотренных групп. Для многих родов, зачастую не имеющих 
прямых филогенетических связей, характерны зубчики на замочном крае 
брюшной створки и соответствующие ямки на спинной створке, которые 
могут быть развиты вдоль всего замочного края (роды Zugmayerella, 
Rastelligera, Canadospira) или только на разной ширины участках, по обе 
стороны от дельтприя и нототирия (род Dentospirijerina). Эти зубчики 
не ограничивали степени расхождения створок, но ввиду плотного при­
легания друг к другу полностью исключали их боковое смещение.

Таксономическая ценность скелетных элементов, контролирующих 
сочленение створок, не совсем ясна. Мюпр-Вуд (Muir-Wood, 1934) при­
давала этим структурам большое значение п считала, что размер зубчи­
ков и форма зубов у теребратулид и рилхонеллид являются выдержан­
ными у отдельных родов, а угол вхождения зубов может характеризовать 
виды. Купер (Cooper, 1939) при построении системы третичных п совре- 
меппых рилхопеллид эти структуры не использовал, хотя иногда при­
водил описания отдельных элементов. Б. II. Макрпдпп (19G4) полагал,



что определенную стабильность 
у отдельных видов имеет форма 
зубчика и зубов. Т. Н. Смир­
нова показала, что угол вхож­
дения зубов связан со степенью 
выпуклости раковины, а форма 
и величина зубчика в значи­
тельной степени зависят от мас­
сивности раковины и могут быть 
изменчивы в пределах одного 
вида. Подобный список мнений, 
свидетельствующих о значи­
тельных разногласиях между 
разными авторами в таксономи­
ческой оценке структур замка, 
можно продолжить, но и при­
веденные примеры достаточно 
наглядны.

Рас. 12. Срезы через кардинальные части 
родов Tetractinella (a). Dioristella (б), A n i - 
sactinella (о, г — два последовательных среза).

Наши исследования пока­
зали, что большинство струк­
тур замка испытывает очень 
незначительные изменения, ко­
торые иногда являются кажу­
щимися, связанными с неболь­
шими колебаниями в положении 
плоскости шлифования ракови­

ны. Только резко отклоняющиеся модификации в форме внутренних 
гребней и форме зубов привлекались нами в отдельных случаях 
для систематических построений. Приямочные гребни тесно связаны с 
внешними; замочными пластинами и обычно описываются в составе кар- 
диналия. Форма внутренних приямочных гребней и их соотношение 
с замочными пластинами могут оставаться стабильными у отдельных 
родов теребратулид. Зубы на поперечных срезах довольно однообраз­
ные, язычковидные, более или менее уплощенные у основания, но в от­
дельных случаях их форма может испытывать резкие отклонения. Напри­
мер, роды Sulcacothyris и Angustothyris, у которых на зубах появляются 
валики, упирающиеся в выступы на приямочных гребнях (см. рис. И , б) 
и повышающие прочность замка. Такие изменения формы зубов достаточно 
стабильны и в отдельных случаях могут служить важным признаком 
при разделении таксонов родового ранга. Сходные модификации замка, 
описанные выше у триасовых атирид и способствовавшие эффективности 
сочленения створок, также выдержаны у отдельных родов.

Замок мезозойских ретциид и спириферинид однообразен, его отдель­
ные структуры обнаруживают лишь небольшие количественные изме­
нения. Существенное значение для систематики спириферинаций имеет 
общий характер замочного края, т. е. наличие или отсутствие зубчиков. 
Этот чрезвычайно легко диагностируемый признак строго выдержан у от­
дельных родов, но появляется совершенно независимо в таксонах более 
высокого ранга.

Простейшими ручными поддержками среди изученных групп харак­
теризуются ринхонеллиды, у них брахидий поддерживает лишь основание 
лофофора. Круры ринхонеллид имеют вид небольших крючков, которым, 
несмотря на относительно небольшие изменения в морфологии, в послед­
нее время придается большое таксономическое значение. Впервые обратил

РУЧНЫЕ ПОДДЕРЖКИ 

Круры ринхонеллид



внимание на изменчивое строение крур ринхонеллид Ротплетц (Rothpletz, 
1886),различавший сре, и них три основных типа. Дальнейшие исследования 
в этой области были проведены Вишневской (Wisniewska, 1932) и Мюир- 
Вуд (Muir-Wood, 1934; и др.), которые использовали разные формы крур 
для диагностики родов. Исчерпывающие исследования крур кайнозой­
ских ринхонеллид принадлежат Куперу (Cooper, 1959). Он на основании 
изучения третичных и современных представителей этой группы показал 
большое значение крур для классификации и использовал их в качестве 
основного признака при выделении семейств. К сходным с Купером 
выводам о таксономическом значении крур пришел В. П. Макридин 
(1964), по мнению которого основные типы крур являются одним из приз­
наков надсемейства. В последней сводке по мезокайнозоиским ринхонелли- 
дам Эгер (Ager, 1965) внес ряд изменений в систему ринхонеллид, исполь­
зуя строение крур.

Таким образом, все исследователи мезокайнозойских ринхонеллид 
единодушны в высокой оценке таксономической значимости крур, но 
практическое применение этого признака сопряжено с большими труд­
ностями. В настоящее время разными авторами установлено тринадцать 
типов крур у мезокайнозойских рипхоиеллид, подробно рассмотренных 
нами в одной из ранее опубликованных работ (Дагис, 1968). Это круры 
радулифсровые, фальциферовые, септиферовые (Rothpletz, 1886), аркуи- 
феровые (WisneAvska, 1932), калькалиферовьте (Muir-Wood, 1934), спиыу- 
диферовые, маникулиферовые (Cooper, 1959), префальциферовые (Ager, 
1962), каналиферовые, цилыферовые, мергпферовые (Ager, 1965), теребра- 
тулиферовые и клпвулиферовые (Дагис, 1968). К этому списку следует 
добавить спикулиферовые круры. Это новый тип крур, очень резко отли­
чающийся от всех остальных модификации ручных поддержек риихо- 
ыеллид. Характерен для семейства Levirhynchiidae и изучен у Levirhyn- 
chia tricostata. Круры рассматриваемого типа короткие, 'Ориентированы 
губвертикально и соединены на дистальных концах спикулами. Сяикулы 
часто очень плотно прилегают друг к другу и образуют между крурами 
перемычку, сходную с поперечной лентой брахидия теребратулид 
(саг. рис. 58). Наличие перемычки из спикул является отличительной 
чертой крур сникулпферового типа, позволяющей легко нх диагности­
ровать.

Возрастание изменения крур ринхонеллид. У некоторых типов крур 
ринхонеллид их морфогенез заключается в простом увеличении размеров 
(теребратулиферовьтй тип, по-видимому, еппнулиферовый и мергиферовые 
типы). Другие же типы обнаруживают определенные изменения в форме 
и степени загнутости крур, которые иногда проливают свет на возможные 
генетические отношеиия между отдельными типами крур. Изучение раз­
вития крур ринхонеллид обычно производится на разновозрастных эк­
земплярах одного вида, но определенную информацию в этом отношении 
может дать и анализ круральных оснований, видимых на последователь­
ных частых срезах, которые представляют собой следы крур на ранних 
стадиях роста раковины.

Молодые экземпляры видов, имеющих во взрослом состоянии раду- 
лиферовые круры, были изучены среди юрских родов Rudirhynchia, Orlo- 
virhynchia (Дагис, 1968), а также у многих триасовых форм (Decurtella 
pecuriaia , Rimirhynchopsis triadicus и др.). Все эти формы на ранних ста­
диях развития (экземпляры длиною 3— 5  мм) имеют почти горизонтально 
ориентированные круры, лежащие в плоскости смыкания створок или 
слегка отклоненные в сторону брюшной створки, которые вполне могут 
быть названы спинулиферовыми. С возрастом происходит изгибание вент­
ральных частей крур к плоскости симметрии раковины и общее искрив­
ление крур в сторону брюшной створки.

Онтогенез калькалиферовых крур изучался у Rhynchonelloidella va- 
rians popilanica из келловея Литвы и Piarorkynchella mangyshlakensis



а из нижнего триаса Мангышла­
ка. В обоих случаях наблюда­
ются общие тенденции в изме­
нении крур в онтогенезе. У 
первого вида экзехмпляры дли­
ною около 4—5 мм имеют кру- 
ры в виде коротких вертикаль­
ных пластин, лежащих пример­
но в плоскости смыкания рако­
вин и очень сходных со спинули- 
феровыми крурами (рис. 13, а). 
Более крупные экземпляры дли­
ною в 5—7 мм имеют уже вент­
рально загнутые (хотя и незна­
чительно) круры, у которых 7 
кроме того, происходит посте­
пенное искривление вентраль­
ных частей крур к плоскости 
симметрии раковины. Крур i,г

б

в

Рис. 13. Изменения крур с возрастом у Rhyn- У таких форм очень близки к

но сильно загнутые круры, или же резко коленообразно изогнуты к 
брюшной створке, т. е. облик их крур характерен для взрослых форм.

Онтогенез префальциферовых крур изучен у нескольких впдов рода 
Euxinella. У Euxinella anatolica самые маленькие из исследованных форм 
(длипою 4—5 мм) имеют сильно уплощенные субвертикальпые круры, 
направленные дорзальпо от замочной пластины и лежащпе в смычной 
плоскости раковины (Дагис, 1968, рис. 29, г). Они по форме напоминают 
спиыулиферовые круры, по по положению к замочной пластине и отно­
сительно большой ширине приближаются также к фальциферовым. Более 
крупные экземпляры этого вида (6 — 8  мм длиною) характеризуются уже 
довольно сильно вентрально-изогнутыми крурами, которые к тому же 
заметно наклонены к плоскости симметрии раковины (Дагис, 1968, 
рис. 29, б). С дальнейшим ростом раковины круры постепенно изгибаются 
в сторону брюшной створки и приобретают взрослый облик.

Цилиферовые круры испытывают незначительные изменения в он­
тогенезе. У молодых экземпляров они несколько уплощены в плоскости 
симметрии раковины и лежат в смычной плоскости в отличие от взрослых 
форм, у которых этого типа круры довольно сильно вентрально-изогну­
тые. Определенная боковая уплощенность заметна также и на молодых 
стадиях развития фальциферовых крур.

Из приведенных данных довольно отчетливо вытекает одна законо­
мерность — круры всех типов на молодых стадиях уплощены с боков, 
лежат в смычной плоскости створок и в большей пли меньшей степени 
напоминают спыиулиферовые круры. Особенно рельефно спянулиферовые 
круры проявляются в онтогенезе радулиферовых и калькалиферовых 
крур. Спянулиферовые круры не являются древнейшим типом крур рин- 
хонеллид, подобно цептронелловой петле теребратулнд, поскольку первые 
среднеордовикские ринхонеллиды (Cooper, 1956) обладают уже специа­
лизированными крурами. Однако появление этого типа крур у мезокай- 
нозойских взрослых форм, по всей вероятности, связано с сохранением 
во взрослом состоянии младенческих черт строения, обусловленных явле­
ниями фетализацпп. Бее роды со сдиыулпфероиыми крурами имеют 
субтреугольпыо очертания и слабовыпуклые створки, а также передко 
сулькатную комиссуру, что говорит об пх ювенильном облике.

chonelloidella varians popilanica. радулиф ерО В Ы М  (рис. 13, б).  Эк-

rians popilanica, 7—9 мм в дли­
ну, имеют тежерадулиферолгле,



Развитие крур калькалиферового типа довольно отчетливо указывает 
на генетические связи радулиферовых и калькалиферовых крур, а моло­
дые префальциферовые круры позволяют выяснить определенную бли­
зость этого типа к фальциферовому.

Среди рассмотренных типов крур намечается несколько группировок, 
в пределах которых круры обнаруживают значительное морфологическое 
сходство и ассоциируют со сходными структурами. Во-первых, здесь 
следует отметить радулиферовые круры и им близкие калькалиферовые, 
каналиферовые и спинулиферовые. В. П. Макридин (1964) считает эту 
группу крур характерной для обширнейшего иадсемепства Rhynchonel- 
lacea, а отдельные типы — для разных семейств и надсемейств. Последнее, 
однако, не значит, что все роды с одинаковым типом крур принадлежат 
к одной филогенетической ветви. В пределах рассматриваемой группы 
разные типы крур, по-видимому, появлялись неоднократно в группах, 
не имеющих прямых филогенетических связей. Спинулиферовые круры, 
как уже отмечалось, могут на взрослых стадиях образовываться в ре­
зультате фетализации. Калькалиферовые круры известны у среднетриа­
совых Holcorhynchellinae, резко отличных по деталям как внутреннего, 
так и внешнего строения от более поздних Ivanoviellinae. Каналиферо- 
выми крурами характеризуется среднетриасовый род Volirhynchia, отли­
чающийся от Cyclothyrididae строением кардиналия. Таким образом, 
в пределах иадсемепства Rhynchonellacea разные типы крур могут быть 
использованы для диагностики семейств и подсемейств только при учете 
совокупности других признаков и внутреннего, и внешнего ^строения.

Другая большая группа ринхонеллид имеет фальциферовые и им 
близкие круры, к которым, по-видимому, следует отнести довольно сильно 
латерально уплощенные аркуиферовые круры. Префальциферовые круры, 
по всей вероятности, являются типом, давшим начало фальциферовым 
крурам. К этой же группе крур относятся также септиферовые и цили- 
феровые круры.

Цилиферовые круры имеют определенное сходство со септиферовымн. 
Более того, у некоторых форм с цилиферовыми крурами дорзальные части 
последних поддерживаются пластинами, которые сходны с образованиями, 
соединяющими круры с диом створки у особей с септиферовымн крурами, 
(Дагис, 1968, рпс. 30, 1). Очевидно, триас-лейасовые формы с септиферо- 
выми крурами тесно связаны с триасовыми Halorellidae, имеющими 
цилиферовые круры. Указанные ранее отличия в строении крур между 
древними и молодыми формами с септиферовымн крурами (Дагис, 1968) 
пока трудно объяснимы. Родственные связи между разновозрастными 
формами с септиферовымн крурами, по-видимому, более вероятны, чем 
независимое возникновение этого типа в разных филогенетических ветвях. 
Септиферовые и цилиферовые круры принадлежат к третьей крупной 
группе крур мезоканнозойских ринхонеллид.

Остальные типы крур (маникулиферовые, мергиферовые, теребрату- 
лиферовые п кливулиферовтле) очень редки п известны только у отдельных 
родов, являющихся единственными представителями семейств.

Петля теребратулид

Теребратулиды имеют более сложные ручные поддержки, представ­
ленные в виде разной степени усложненной петли, прикрепленной к кру­
рам. Круры теребратулид довольно разнообразны, и вполне оправданной 
следует считать попытку Р. Б. Аскерова (1965) классифицировать эти 
структуры. Разнообразие крур теребратулид отмечалось многими иссле­
дователями, изучавшими мезозойских теребратулид при помощи серий 
поперечных срезов (Muir-Wood, 1934; Макридин, 1964; и др.), но обычно 
они описывались как определенные отличия в форме и ориентировке 
круральных оснований или же ие отделялись от замочных пластин. Их



характеристика давалась при рассмотрении формы поперечного сечения 
последних структур.

Круры теребратулид всегда ориентированы вертикально (т. е. па­
раллельно плоскости симметрии раковины) и имеют вид разной ширины 
пластин, прикрепленных к внутренним краям внешних замочных пластин 
и прилегающих к наружным краям септальных (или внутренних замоч­
ных) пластин. Важнейшим признаком крур является их соотношение 
с внешними замочными пластинами. Они могут крепиться к последней 
дорзальной частью и иметь вентральное положение по отношению к за­
мочной пластине, и тогда хорошо видны на поверхности кардиналия. 
В других случаях они полностью свисают в умбональную полость спин­
ной створки, а следовательно, прикреплены к замочной пластине вент­
ральной частью. Наконец, круры могут соединяться с замочной пласти­
ной средними частями. Описываемые ниже тииы крур теребратулид 
основаны на комбинации формы собственно крур и их соотношения с внеш­
ними замочными пластинами.

Инфулйферовые круры. «Узкие, несколько расширяющиеся по на­
правлению к переднему краю раковины пластины, ориентированные 
перпендикулярно от внутренних концов наружных замочных пластин» 
(Аскеров, 1965, с. 10). Р. Б. Аскеров при первом описании этого типа 
привел большое количество родов, которые, на наш взгляд, имеют не­
сколько различающиеся круры, по, несмотря на это, данный тип крур 
достаточно ясен. Собственно круры этого типа узкие, хотя их ширина 
испытывает определенные изменения, вертикальные или немного накло­
ненные к плоскости симметрии раковины. Отличительной чертой инфу- 
лиферовых крур является их вентральная ориентировка по отношению 
к внешним замочным пластинам. Лишь у отдельных форм, имеющих 
в принципе инфулиферового типа круры, намечаются небольшие дорзаль­
ные выступы крур (например, Posiepithyris subrhomboidalis (Макридин, 
1964), Neumayrithyris torinosuensis (Tokuyama, 1958), Inversithyris rhomboi- 
dalis (рис. 14)). Рассматриваемого типа круры]распространены чрезвы­
чайно широко и известны уже у древнейших теребратулоидных форм

Рас. 14. Серин срезов через спинную створну hvKrsiikyris rhomboidaUs; 
Северо-Восток СССР, р. Майи; бат-келловеиские отложение.



Рис. 15. Серпи срезов через спинную створку Lobochyris punctata; 
Северо-Западный Кавказ, р. Лаба, длнясбахские отложения.

(род Mutationella). Среды описанных форм они встречаются как среди 
Dielasmatacea, так и Terebratulacea и Loboidothyracea, обычно ассоци­
ируясь с горизонтальными или наклоненными к дну створки замочными 
пластинами.

В качестве довольно отчетливой разновидности крур инфулиферо- 
вого типа могут быть выделены круры, наиболее ясно выраженные у рода 
Lobothyris и названные л о б о т и р о й д н ы м и .  Они всегда связаны 
с сильноизогнутыми замочными пластинами, имеющими вентрально-за­
гнутые внутренние части, и являются как будто продолжением замочных 
пластин (рис. 15). Между инфулиферовымя и лоботиройдными крурами 
существуют переходные формы (например, род Holcothyris). Лоботиройд- 
ный тип очень характерен для многих родов мезозойских теребратулид 
(.Lobothoyris, Rhapidothyris и др.).

Фальциферовые круры. Впервые этого типа круры были описаны 
у триасового рода Adygelloides (Да- 
гис, 1963а) и ошибочно названы сеп­
тальными пластинами, висящими в 
умбональной полости и не достигаю­
щими дна створки. В дальнейшем та­
кие же круры истолкованы В. П.Мак- 
ридииым (1964), как самостоятель­
ные отростки круральных основа­
ний. В целом круры этого типа име­
ют вид широких пластин, простираю­
щихся ,как в вентральном, так и в 
дорзальном направлении. Наиболее 
характерны для этого типа широ­
кие дорзальные части крур, про­
слеживающиеся до передней части 
круральных отростков (рис. 16; см. 
рис. 20, б). К этому же типу следу­
ет отнести и круры, описанные
Р Б  Аскепопктм И 965^ как сен ти - Рис• 16• СеРии сРе30в чеРез спинную Г . d . А скеровы м  [1УОЭ) как септи  с Adygelloides labensis; Северо-
феровые, поскольку последние от- Западный Кавказ, г. Скирда, норийско-
личаются от фальциферовых крур рэтские отложения.



лишь несколько большей шири­
ной, в связи с чем они достига­
ют дна створки в примакушечной 
части.

Фальциферовые круры из­
вестны у родов, характеризую­
щихся горизонтальными замоч­
ными пластинами. Как и одно­
именные круры ринхонеллид, они 
имеют ограниченное географичес­
кое распространение и не извест­
ны в бореальных мезозойских 
бассейнах. Рассматриваемый тип 
крур довольно редок и в настоя­
щее время встречается только у 
триасового рода Adygelloides, сред­
неюрского рода Karadagella (Б а­
банова, 1965) и нескольких не­
опубликованных позднеюрских и 
позднемеловых родов (Аскеров, 
1965; Макридин, 1964).

Префальциферовый тип. Объединяет круры, имеющие вид субверти­
кальных, довольно сильно расширяющихся к переднему краю пластин, 
сильно наклоненных к плоскости симметрии раковпны и простираю­
щихся только дорзально от внутренних краев замочных пластин (рис. 17 — 
19). Этот тип впервые был описан Мюир-Вуд (Muir-Wood, 1934), которая 
отметила, что круральные основания юрских цейллерид, представляю­
щие собой след крур на разных стадиях роста, всегда имеют дорзальные 
направления. Р. Б. Аскеров (1965) подробного описания префальцифе- 
ровому типу не дал, а только сослался на сходство с такого же типа кру- 
рами у ринхонеллид. В списке родов, имеющих этот тип крур, Р. Б. Аске­
ровым указан род Dictyothyris, характер крур которого достаточно ясно 
виден на сериях срезов нескольких видов, приведенных Делянсом и Тен- 
таном {Delance, T in tan t, 1965). Характер крур последнего рода взят памп 
за основу префальциферового типа крур.

Рис. 17. Серии поперечных срезов через 
спинную створку Zeilleria babukensis;GeB?- 
ро-Западыыы Кавказ, рч.Ачешбок; а и кзшг- 

ский ярус.

Рис . 1S. Серив срезов через спинную 
створку CoenoLhyris hrajj i i; северо-запад­
ный Кавказ, рч. Ачешбок; аннзийстш  

ярус.

Рис. 19. Серин срезов через спинную 
створку Plecloconcha uariabilis; При­
морье, Амурский залив, мыс Ат а а сова; 

анизийскпй ярус.



Следует отметить, что префальциферовые круры теребратулид на 
поперечных срезах некоторых видов обнаруживают определенное сходство 
с фальциферовыми крурами. Отличие в данном случае в том, что круры 
префальциферого типа не выступают в центральном направлении, их 
основания не выражены на поверхности кардиналия и связаны с кру­
рами, круральный отросток развивается на уровне замочной пластины 
(т. е. верхняя точка крурального отростка находится примерно на уровне 
замочных пластин) (см. рис. 2 0 , г).

Префальциферовые круры широко распространены среди разных 
таксонов мезозойских брахиопод и не имеют определенной привязки 
к форме замочных пластин, а также не ограничены в географическом 
распространении.

Диелязмоидные круры. Новый тип крур, встречающийся исключи­
тельно у Dielasmatacea. Если у предыдущих типов круры тесно связаны 
с круральными отростками и последние являются непосредственным про­
должением крур, то у диелязмоидного типа круры, собственно, имеют вид 
слегка наклоненных к плоскости симметрии пластин. Пластины высту­
пают над вентральной поверхностью кардиналия, и от них под тупым 
углом отходят круральные основания (рис. 2 0 , д,2 1 ), представляющие собой 
самостоятельные образования. Это редкий тип крур в мезозое, более ши­
роко распространенный среди позднепалеозойских теребратулид (роды 
M aorielasma, Hoskingia и др. (Campbell, 1965).

Р. Б. Аскеров (1965) выделил еще один тип крур — ламиниферовый, 
встречающийся только у одного нового позднеюрского рода. Этот тип, 
насколько мы могли убедиться после изучения оригинального материала 
Р. Б. Аскерова, является, скорее всего, модификацией фальциферовьтх 
крур-

Рассмотренные типы крур достаточно хорошо выделяются на матери­
але, изученном при помощи ориентированных срезов. Их определенная 
таксономическая ценность очевидна, хотя и не столь отчетлива, как у рин- 
хонеллид. Так, префальциферовые круры характеризуют всех предста­
вителей семейства Zeilleridae и Aulacothyropsidae, возможно, всего над- 
семейства Dallinacea, отдельные подсемейства семейства Terebratulidae 
(Gibbithyridinae, Plectoconchinae) и лишь роды семейств Dielasmatidae 
(род Coenothyris). Все эти группы расположены в разных филогенети­
ческих ветвях, не имеют прямых связей, и совершенно ясно, что круры 
префальциферового типа появлялись неоднократно от крур инфулифе- 
рового типа. Фальциферовые круры, по мнению Р. Б. Аскерова, харак­
теризуют отдельные семейства, с чем, по-видимому, можно согласиться. 
Однако, несмотря на обособленное географическое распространение этого 
типа крур, более вероятно, что они также появлялись неоднократно от 
простейшего инфулиферового типа и триасовые днелязматации с 
фальциферовыми крурами не имеют прямых филогенетических связей 
с более поздними теребратуляциями, определяющимися такими же кру­
рами. - -ч

Диелязмоидные и инфулиферовые круры и их модификации не обна­
руживают определенной приуроченности к таксонам более высокого, чем 
род, ранга.

Собственно петля теребратулид может иметь три основных типа, до­
вольно резко отличающихся как по морфологии, так и по соотношению 
с лофофором, который они поддерживают. Простейшей является центро- 
нелловая петля, состоящая из разной длины нисходящих лент, лежащих 
обычно в смычной плоскости раковины и сходящихся к ее передней части. 
Передний конец такой петли обычно заострен, он получил название эхми- 
дия (Cooper, 1957). На месте соединения нисходящих лент обычно раз­
вита вертикальная пластина, которая может протягиваться только в вен­
тральном направлении от места слияния нисходящих лент или также 
и в дорзальном направлении (см. рис. 147).



Рис. 20. Типы крур теребратулид.
а — инфулиферовые (Гnversilhyris rhomboidalis); б — фальциферовые (Adygelloides labensis; 
в — префальциферовые (Plectoconcha variabilis); г — префальциферовые (Zeilleria babaken-  

sis); д — диелязмоцдные (Rhaelina pyriformis).

К центронелловому типу петли могут быть отнесены и уникальные 
но строению петли, известные у позднепермских родов Labaia и Tim orina . 
У этих родов основные элементы ручных поддержек тождественны с тако­
выми центронелловой петли. Здесь можно также различить нисходящие 
ветви, эхмидий и вертикальную пластину (см. рис. 163), но в дополнение 
к ним имеются ленты, простирающиеся от вентральной части вертикаль­
ной пластины в задне-брюшном направлении.

Следующий тип составляют короткие петли, обычно называемые те- 
ребратулоидными или диелязмоидными, состоящие из коротких, расхо­
дящихся нисходящих ветвей и обычно вентрально-выпуклой поперечной 
ленты, соединяющей дистальные концы последних (см. рис. 118).

Среди короткопетельчатых теребратулоидных брахиопод еще Делон- 
шамом (Deslongchamps, 1884) было отмечено присутствие в юрских отло­
жениях видов, сохраняющих общий с теребратулоидными формами тип 
строения петли, но отличающихся значительной ее длиной. Впоследствии 
детальный сравнительный анализ относительно длиннопетельчатых юр­
ских и короткопетельчатых меловых теребратулид был проведен Сахни 
(Sahm, 1928).



Рис. 21. Серия срезов через спинную створку Rhaeiina pyriformis; Северо- 
Западный Кавказ, г. Скирда; норийско-рэтскле отложеыпя.

Наиболее полно различия в петлях юрских теребратулоидных бра- 
хиопод были рассмотрены В. П. Макридиным (1964), который среди пред­
ставителей семейства Terebratulidae выделил две модификации ручных 
поддержек — петли короткофланговые и длиинофланговые. Для первых 
петель характерна относительно малая длина и отсутствие длинных вы­
ростов — фланг на местах соединения нисходящих ветвей и поперечной 
ленты. Петли второго типа имеют большую относительную длину и снаб­
жены длинными флангами.

Следует отметить, что отличия в морфологии короткофланговых и 
.длиннофланговых петель ие всегда достаточно хорошо выражены. Они 
более ясны среди юрских и раннемеловых родов и с трудом улавливаются 
у триасовых форм. Довольно четко эти модификации относительно корот­
ких петель отличаются по своему постэмбриональному развитию (Дагис, 
1968).

Сходную с теребратулоидной петлей морфологию основных элементов 
брахидия имеет род Gefonia. У этого рода есть теребратулоидная (или 
диелязмоидная) петля, но осложненная вторичными образованиями. Воз­
можно, ее происхождение не зависит от петель первого типа.

Наконец, наиболее сложными по морфологии являются длинные 
(криптонелловые, цейллероидные или теребрателлоидные) петли, состо­
ящие из длинных нисходящих ветвей, несколько более коротких восхо­
дящих ветвей и поперечной ленты. Этого типа петли проходят в онтогенезе 
сложные стадии метаморфизма, и в связи с тем, что последние стадия



развития часто выпадают, они могут достигать значительного морфоло­
гического разнообразия. Кроме того, подобного типа петля часто бывает 
связанной с дном створки, отчего возникают дополнительные соедини­
тельные ленты.

Постэмбриональное развитие 
ручных поддержек теребратулид

Как выяснилось в последнее время, не только длиннопетельчатые 
но и короткопетельчатые теребратулиды могут проходить сложные стадии 
метаморфизма в постэмбриональном развитии. Эти данные имеют перво­
степенное значение для систематики теребратулоидных брахиопод, поз­
воляя использовать явления рекапитуляции для филогенетических по­
строений. К настоящему времени относительно полные данные есть по 
онтогенезу только длиннопетельчатых брахиопод. Они основаны большей 
частью на современном материале (Friele, 1877; Deslongchamps, 1884; 
Fischer, Oeheert, 1891, 1892; Beecher, 1895; Конжукова, 1948; E llio ttr 
1949; и др.) и в значительно меньшей мере — на ископаемом (Moore, 
1860; E lliott, 1947; 1952; Дагис, 1958, 1968; Смирнова, 1962; Бабанова, 
1964; Кац, 1962; Steinich, 1965) *.

Для короткопетельчатых теребратулоидных форм имеющиеся дан­
ные по постэмбриональному развитию ручных поддержек несравпенно 
менее полные. Первые краткие сведения об онтогенезе петли верхпепале- 
озойского рода Dielasma были получены Бичером и Шухером (Beecher, 
Schuchert, 1893), а позднее повторены Уатсоном (Watson, 1909). Стели 
(Stehli, 1956) привел краткие сведения об онтогенезе рода Сгапаепа. Цент- 
ронелловая петля у молодых экземпляров Сгапаепа dorsisulcata описана 
Картером (Carter, 1967). Среди мезозойских родов онтогенез петли Rha- 
etina описан нами (Дагис, 1958) и рода Chatwinothyris — Штайнихом 
(Steinich, 1965). У современных теребратулид постэмбриональное разви­
тые ручных поддержек описано у рода Cryphus (Deslongchamps, 1884) 
и некоторых Cancellothyrididae (Morse, 1873; и др.).

Онтогенез теребратулоидных длиннофланговых петель освещен лишь 
в двух работах автора (Дагис, 1968, 1972а).

В указанных публикациях также обобщены имеющиеся к настоя­
щему времени сведения об онтогенезе петли теребратулоидных брахио­
под, что позволяет среди всего разнообразия постэмбриональных изме­
нений брахидия выделить ряд основных типов.

Выделяемые типы основаны на морфологическом сходстве отдель­
ных стадий онтогенеза петли и тождественной последовательности их' 
появления, а также па полагаемом соответствии с одинаковыми модифи­
кациями лофофора.

1. Диелязмоидный тип. Известен у родов Dielasma, Сгапаепа, R ha - 
etina и др. (Beecher, Schuchert, 1893; Stehli, 1909; Watson, 1956; Дагис, 
1958, 1968, 1972a). Заключается в постепенном превращении центронел- 
ловой петли, появляющейся на ранних стадиях онтогенеза, в петлю дие- 
лязмоидного (или теребратулоидного) типа, с короткими нисходящими 
ветвями и поперечной лентой на дефинитивных стадиях. У родов с этим 
типом онтогенеза после центронелловой стадии происходит расщепление 
эхмидия и постепенный вентральный изгиб тех частей последней струк­
туры, которые прилегают к вертикальной пластине. Петля этого облика 
сходна с модификациями ручных поддержек, описанных у рода M utalio - 
nella (Kozlowski, 1929, фиг. 94-1), в связи с чем названа мутационел- 
лиформной (см. рис. 163, фиг. 1 ,6  — г, 3, б). В пределах данной стадии 
выделяются два этапа. Первый из них соответствует начальным стадиям

* Полный исторический обзор работ по онтогенезу теребрателляций до 1952 г. 
есть в работе Еллиотта (Elliott, 1952).



резорбции эхмидия, когда вентральный изгиб центральной части эхмидия 
еще не развит или только намечается и хорошо развитой остается верти­
кальная пластина (см. рис. 163, фиг. 1, б). На втором этапе происходит 
сильное изгибание в сторону брюшной створки части петли, примыкаю­
щей к уже резорбированной вертикальной пластине (см. рис. 163, 
фиг. 1, в , г). Для этих модификаций петли предлагаются названия «ран- 
немутационеллиформная» и «позднемутационеллиформная».

В дальнейшем полностью исчезает вертикальная пластина, из вент­
рально-изогнутых частей эхмидия формируется поперечная лента и бра- 
хидий приобретает взрослый облик (теребратулиформная петля).

2. Теребратулоидный тип. Описан у родов Gryphus (Deslongchamps, 
1884), Chatwinothyris, (S tein ich , 1965, и др.) и характеризуется утратой на­
чальных модификаций петли в онтогенезе. На самом раннем этапе форми­
рования ручных поддержек появляются короткие субпараллельные нисхо­
дящие ветви, которые не соединены на дистальных концах. Поперечная 
лента возникает затем в виде перемычки, связывающей нисходящие 
ветви, без сложных стадий метаморфоза.

3. Аулякотиропдеидный тип. Известен только у рода Aulacothyroides 
(Дагис, 1972а). Очень близок на начальных и средних стадиях к диеляз- 
моидному типу. На поздних стадиях постэмбрионального развития про­
исходят резкие изменения, приводящие к усиленному росту восходящих 
ветвей и образованию длинной петли, с отчетливыми нисходящими и вос­
ходящими ветвями на дефинитивных стадиях. Восходящие ветви у рас­
сматриваемого рода не гомологичны восходящим ветвям остальных длин- 
ноиетельчатых теребратулид и образуются в принципе тем же путем, что 
и поперечная лента коротких петель.

В аулякотироидеидном тине постэмбрионального развития петли могут 
быт в прослежены следующие модификации брахидия: а — центронел- 
лиформная (см. рис. 163, фиг. 3, а); б — мутационеллиформная (см. рис. 
163, фиг. 3, б); в — сулькатинеллиформная, промежуточная между мута- 
циоггсллцформяой и дефинитивной, с сильно оттянутой к переднему краю 
поперечной лентой, названная по сходству с взрослой петлей рода Sulca- 
tinella (см. рис. 163, фиг. 3 , в)) г — аулякотироидиформная, ничем суще­
ственно не отличающаяся от длиннопетельчатых ручных поддержек как 
палеозойских, так и мезозойских Terebratulida (см. рис. 163, фиг. 3, г).

4. Ангустотиридный тип. Отличается от рассматриваемых выше ти­
пов появлением вторичных элементов петли, растущих, в отличие от 
первичных, не от кардиналия, но от вертикальной пластины. Этот тип 
онтогенеза свойствен родам Triadithyris, Viligothyris, Taimyrothyris и др. 
(Дагис, 1968, 1972а). Для него характерны следующие стадии: а — цент- 
ронеллиформяая; б — квазипремагадиниформная, заключающаяся в по­
явлений на вертикальной пластине вторичных элементов в виде неболь­
шого колпачка (см. рис. 163, фиг. 4, б). Петля на этой стадии близка 
к прекампагиформной даллинид иля премагадгшиформнои теребрателлид, 
чем и обусловлено название стадии; в — квазимагадиниформная, в тече­
ние которой происходит разрастание вторичных элементов, расщепление 
передней части эхмидия и в конечном счете соединение первичных и вто­
ричных элементов петли (см. рис. 163, фиг. 4, г)\ г — диктиотирндиформ- 
ная, образующаяся после разъединения правой и левой половин брахидия 
и названная по сходству со взрослой петлей poR&Dictyotliyris (см. рис. 163, 
фиг. 4, д). На дефинитивных стадиях роды с рассматриваемым типом 
онтогенеза имеют корогкопетельчатыи брахидий, т. е. лишены отчетли­
вых восходящих ветвей, но нередко у них длинные фланги (длингюфлан- 
•говая теребратулоядная петля, по В. П. Макридтшу (1964)).

5. Цейллероидный тип. Очень близок по последовательное in стадии 
развития петли к хорошо изученному по современным видам даялкноид- 
ному типу, но существенно отличается от пего ото уте алом связи петли 

<с септой на всех стадиях, а такие.* р-.п: тм  вторичных :;ло:-.:ен mi: а о сеп­



тального столбика, что характерно для даллинид, а от вертикальной пла­
стины центронелловой петли. Исходной, как и для предыдущих типов, 
является петля центронелловая. В дальнейшем, по крайней мере у рода 
Zeilleria (Дагис, 1968), могут быть выделены прекампагиформная (см. 
рис. 163, фиг. 5, а), кампагиформная (фиг. 5, б), френулиформная (фиг. 5, в), 
теребраталиформная (фиг. 5, г) и дефинитивная — даллиниформная 
стадии. Полное сходство с онтогенезом даллинид в данном случае наруша­
ется отсутствием связи петли с септой или дном створки.

6 . Даллиноидный тип. Петля проходит прекампагиформную, кам- 
пагиформную, френулиформную, теребраталиформную и даллиниформ- 
ную стадии. Этот тип характерен для даллинид и хорошо изучен как 
у современных, так и у ископаемых родов (Beecher, 1895).

7. Аулякотиропсидный тпп. Характерен для родов Aulacothyropsis, 
Camerothyris и др. (Дагис, 1972а). На начальных и средних стадиях сходен 
с цейллероидным типом. Однако у рода Aulacothyropsis на прекампаги- 
формной стадии намечается соединение брахидия с септой, которое имеет 
вторичный характер и встречается эпизодически у отдельных экземпля­
ров. Несколько отличаются от цейллероидного типа и дефинитивные ста­
дии развития брахидия у форм с аулякотиропсидным типом онтогенеза 
петли. Взрослые петли в последнем случае имеют соединенные нисходящие 
и восходящие ветви и являются наиболее близкими к кампагвформной 
петле. При аулякотиронсидном типе онтогенеза, по всей вероятности, 
происходит выпадение конечных стадий развития.

8 . Теребрателлоидный тип. Изучен но современным формам (Beecher, 
1895) и характеризуется последовательной сменой премагадиниформной, 
магадиниформиой, магеллнформноп, теребраталиформной и мегелани- 
формной стадиями.

9. Гефониоидный тип. Известен у родов Gefonia и Labaia (Дагис, 
1969, 1972а). Основная часть брахидия в данном случае развивается по 
диелязмоидному типу (у прогрессивных форм), но общая картина постэм­
брионального развития петли осложняется появлением своеобразных до­
полнительных лент. Исходная петля является центронелловой. При даль­
нейшем росте на вертикальной пластине центронелловой петли появляют­
ся короткие дополнительные ленты. Эта стадия, по сходству с взрослой пет­
лей рода Timorina, названа тимориниформной (см. рис. 163, фиг. 2, б). На 
последующей стадии происходит расщепление эхмидия и резорбция вер­
тикальной пластины (раннегефониформная петля (см. рис. 163, фиг. 2, в)). 
Дефинитивная стадия характеризуется петлей, близкой к теребра- 
тулоидной (или диелязмоидной), которая осложнена вторичными элемен­
тами в виде дополнительных лент, отходящих от поперечной ленты (гефо- 
ниформная петля; см. рис. 163, фиг. 2 , г).

10. Криптакантоидный тип. Описан Купером (Cooper, 1957) у рода 
Cryptacanthia. Для этого типа свойственны центронеллиформная, ранне- 
криптакантиформыая, криптакантиформная г раннеглоссотиропсиформ- 
ная стадии (см. рис. 163, фиг. 8 , а — г). Отличительной чертой криптаканто- 
идного типа онтогенеза брахидия является отсутствие на ранних стадиях 
высокой вертикальной пластины, в связи с чем вторичные элементы петли, 
которые появляются на раннекриптакантиформной стадии, крепятся не­
посредственно к центральной части эхмидия.

Все типы брахидия теребратулоидных брахиопод связаны с отли­
чиями в строении лофофора или имеют разное соотношение с лофофо- 
рами одного типа. Значение этой морфоструктуры для классификации 
теребратулид общеизвестно *. Обычно они характеризуют таксоны семей­
ственной группы, а небольшие модификации нередко выдержаны в пре­

* Подробно вопросы взаимоотношений лофофора и ручных поддержек приведены 
в разделе «Вопросы эволюции и филогении», где рассмотрены основные этапы эволю­
ции этих структур.



делах отдельных родов. Крайне важны для целей систематики возраст­
ные изменения петель, способствующие выявлению филогенетических 
связей между аксонами, которые у теребратулоидных брахиопод часто- 
устанавливаются с большим трудом ввиду широкого распространения 
явлений конвергенции и параллельного развития.

У спирифериноидных брахиопод ручной аппарат поддерживает весь 
лофофор и имеет вид спирали. Спирали триасовых спириферинид на­
правлены вершинами конусов в задне-боковом направлении. Даже у форм 
с высокой брюшной створкой (циртиноидного облика) это направление 
не меняется. У изученных форм постоянно и общее количество оборотов 
спирали. Как правило, несколько большее число оборотов у крупных 
и широких раковин. Спираль у всех изученных видов гладкая, лишена 
шипов.

Круры спириферинид тесно связаны с первичными пластинами спи­
рали, переход осуществляется постепенно. У всех спириферинид есть 
югум, который может быть как полным, так и разобщенным (рис. 2 2 ). 
Полный югум обычно имеет вид перемычки, связывающей ленты спирали, 
а спираль — вид вентрально-изогнутой дуги (роды Viligella , Canadospira 
и др.). Иногда спираль уплощена в верхней части (роды Laballa, Lepis- 
m atina , Zugmayerella и др.). И отдельных случаях на вентральной части 
югума видна отчетливая насечка. Югум, как правило, располагается 
в одной плоскости и лишь у рода Triadispira оттянут к переднему краю. 
Он обнаруживает сходство с югумом палеозойских спириферинид (Stehli, 
1954).

Специфической структурой, характерной только для триасовых ла- 
баллид, являются югальные поддержки. Они представляют собой неболь­
шие пластины, пористые (роды Spondylospira, Zugmayerella и др.) или 
сплошные (роды Thecocyrtella, Orientospira), соединяющие ручной аппарат 
с дном створки в области развития югума. Эта структура впервые была 
изучена Купером (Cooper, 1942, 1944) на отпрепарированных экземпля-

Брахидий спириферинид
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Рис. 22. Основные типы строения югальных об­
разований у мезозойских спприферинаций. 
Р о д ы :  а — Costispiri/erina, 6 — Mentzelia, в — Spino-

lepismalina> г — Т kecocyrtella.



pax, но она достаточно хорошо заметна и в шлифах, а ее основания — 
на внутренних ядрах. Происхождение югальных поддержек пока неясно. 
У наиболее молодого изученного нами представителя лабаллид — Lepis- 
matina sp. из среднего триаса Болгарии, имеющего один неполный оборот 
спирали, югальные поддержки уже хорошо развиты. Функциональное 
значение этой структуры, по-видимому, такое же, как и вторичного со ­
единения ручных поддержек со створкой у теребрателлоидных брахиопод: 
они служили дополнительной опорой брахидия.

Югальные поддержки присутствуют у всех родов семейства Labal- 
lidae и совершенно не известны у представителей семейства Spiriferinidae, 
в связи с чем имеют определенное значение для систематики. Также очень 
важны для систематики спириферинид, согласно нашим наблюдениям, ос­
новные модификации югума (полный или разобщенный), которые ста­
бильны среди подсемейств Spiriferinidae. Вариации в форме югума, по-ви­
димому, могут оказать существенную помощь при разграничении родов 
спириферинаций, но накопленный материал не достаточен для конкрет­
ных рекомендаций.

Брахидий атирид и ретципд

Атироидиыо и ретциоидные брахиоподы также имеют ручные под­
держки в виде спирали, направленной к бокам раковины, которая, тем 
не менее, отличается от спирали спириферинид соотношением спирал л 
с крурами я строением югальных образовании. Если у спириферинид 
первичные ленты спирали являются прямым продолжением крур и оба 
эти элемента направлены одинаково, то круры у атирид и ретциид резко 
вентрально-изогнуты и отходящие от их дистальных концов первичные 
ленты имеют противоположное, постеро-дорзальное направление. Югум 
относительно простой у древнейших ретциоидыых брахиопод (семейство 
Rhynchospirinidae), где он имеет вид простои перемычки, и сложнопо- 
строенный у более поздних форм, а также у всех атирид. У последних он 
состоит из разной длины югальных пластин, отходящих от средней части 
первичных лент или от умбональных лопастей, югального отростка и раз­
ной длины югальных ветвей. Точнее, в длине югальные ветвей известны 
только две модификации. Либо они короткие и прослеживаются лишь

Р и с .  2 3 .  Строеыгм: илума у триасових атирпд.
а — Tetractiiiella rri fcmellci] б — Dioristella indislincta; о — Pexidella strohmauri (реконструкции по

сериям срезов, виды сбоку).



вдоль части первичных лент (рис. 23, а), либо длинные и тогда следуют 
до вершин конусов спирали (рис. 23, в). Промежуточные формы не изве­
стны. У триасовых ретциыд югум имеет короткий отросток (рис. 24, а), 
который может быть вторично соединен с вентральной частью первого 
оборота спирали (рис. 24, в). У более сложных форм югум а очень длин­
ные югальные ветви, прослеживающиеся до вершин конусов спиралей 
(рпс. 24, г).

Как и у спириферинид, у рассматриваемых групп в систематическом 
отношении исключительно важны структуры югу- 
ма. Две модификации югальных ветвей впервые 
были использованы Шухертом (Schuchert, 1894) 
для разделения атирид на два подсемейства.
Аналогичные изменения в строении югума рет- 
циид положены нами в основу при выделении 
подсемейств среди семейства Retziiclae. Измене­
ния в форме отдельных элементов югума, их вза­
иморасположении и месте возникновептгя югума

Рис . 25. Строение югума у молодого экземпляра ТНгас- 
tinella trigonella длпяой 3,8 дш (реконструкции по серии 

срезов, вид сбоку).



(от умбональных лопастей или от первичных лент) являются в отдельных 
случаях важными признаками при характеристике родов. В качестве 
примеров можно привести роды Hustediella и Schwagerispira, отличаю­
щиеся формой югального отростка среди ретциид, и роды Diplospirella  
и Pexidella (подсемейство Diplospirellinae), имеющие, кроме различий 
в форме, разное соотношение югума с первичными лентами и умбональ- 
ными лопастями и др.

Онтогенез ручных поддержек ретциид и атирид не изучен. Эти 
группы, по-видимому, очень рано проходят все стадии метаморфоза, по­
скольку у рода Spirigerellina  экземпляры разных видов длиной 3—4 мм 
имеют спираль, вполне сравнимую со взрослой и отличающуюся лишь 
меньшим числом оборотов. Заслуживает внимания только один экземпляр 
Т etractinella trigonella длиной 3,8 мм, ручной аппарат которого несколько 
иной, чем у взрослой особи. Спираль этого экземпляра имеет неполных 
три оборота, югум состоит из югальных ветвей и короткого отростка 
(рис. 25).

МОРФОЛОГИЯ РАКОВИН 
ТРИАСОВЫХ СТРОФОМЕНОИДНЫХ БРАХПОПОД

Триасовые строфоменоидные брахиоподы, несмотря на их относи­
тельную малочисленность, обладают своеобразным внутренним строе­
нием раковин и в первую очередь ручных поддержек, которые совсем 
не известны у палеозойских форм. В брюшной створке у всех форм зуб­
ные пластины отсутствуют. У Thecospiridae и Hungaritheca мускулы рас­
полагаются на небольшой, слегка приподнятой в передней части плат­
форме, поддерживаемой и разделенной разной высоты септальным вали­
ком. Это образование тождественно гемиспондилию тецидеид и соответст­
вует мускульному полю, ограниченному высокими гребнями, у строфо- 
менид, от которого отличается лишь более сильным развитием гребней 
п септального валика, разделяющего мускульное поле. Представители се­
мейства Thecospirellidea, с высокой пирамидальной брюшной створкой, 
имеют длинную септу, достигающую внутренней поверхности псевдодель- 
тидия. Мускульные отпечатки в брюшной створке не развиты, и, по-ви­
димому, септа была местом крепления всех брюшных мускулов. У конин-

Рис. 26, Внутреннее строение спинной створкп Amphiclina 
squamula; экз. Лг 394/157, Веспрем (Венгрия), каряпискдй ярус.
а .— отпечатки аддукторов; д ,—Тотпечаткп дпдукторов (х 10); л.— краевой 

:шмб; ?1. и.— ирнямочные пластины.



кинид всякие септальные об­
разования отсутствуют, муску­
лы крепятся к небольшой по­
ниженной площадке в задней 
части раковины.

В спинной створке теко- 
спираций есть замочный отрос­
ток и приямочные пластины.
Отчетливый замочный отросток 
у всех конинкинид не обнару­
жен. Дидукторы у них кре­
пились непосредственно на дне 
створки, на небольшой площад­
ке, разделенной низким гребнем 
(рис. 26). Приямочные пласти­
ны у отдельных групп триасо­
вых строфоменоидных брахио- 
под развиты неодинаково и име­
ют различное соотношение с 
остальными элементами скелета 
спиной створки. У Thecospi- 
ridae приямочные пластины ко­
роткие, продолжаются вперед в виде высоких гребней, ограничиваю­
щих мускульное поле. У рода Pamirotheca приямочные пластины длин­
ные, постепенно понижающиеся к переднему краю и сливающиеся с кра­
евым лимбом. У конинкинид приямочные пластины тоже длинные, но 
четко отделены от выпуклого краевого лимба глубокими желобками, 
в которые входят гребни, прослеживающиеся вдоль 'внутренних краев 
брюшной створки (рис. 27).

Исключительно разнообразны у рассматриваемых групп поддержки 
лофофора. Они имеют совершенно разную степень сложности и обнару­
живают принципиально разные типы построения.

У текоспирид ручной аппарат состоит пз крур, югума и нескольких 
оборотов спирали с конусами, направленными к брюшной створке. Круры 
короткие, как видно на поперечных срезах, появляются в виде наростов 
на приямочных пластинах, направлены вперед и слегка вентрально от 
места соединения с кардиналием. От дистальных концов крур, резко от­
гибаясь к бокам и немного назад, отходят спирали, а к центру рако­
вины — югум. Последний простои, без отростка, имеет вид слегка вен­
трально-выпуклой перемычки. Спираль специфическая, состоит из широ­
ких продольно-складчатых лент, имеющих У-образное поперечное сече­
ние. На вентральных краях сппралп развиты мелкие шипики (рис. 28; 
табл. XX VII, фиг. 4, 5).

Сложная спираль и у всех конинкннпд, но она значительно отли­
чается от таковой текоспирид. Круры у конпнкинпд также отходят от 
приямочных пластин, но ориентированы резко вентрально, почти дости­
гают брюшной створки и соединяются между собой. Передние концы крур 
расщеплены, и от них, немного отгибаясь в задне-боковом направлении, 
отходят ленты спирали, направленной конусами к брюшной створке. От 
этих дистальных концов крур * по направлению к спинной створке идет 
сложной конусовидный югум, а от него — дополнительные ветви, про­
слеживающиеся до вершины спиралей. Обе ленты уплощены, короткие 
шипики на них развиты или отсутствуют (рис. 29). Таким образом, у рас- 
сматриваемых_ групп югум соединяет не первичные ленты спирали, как

Р и с . 2 7 .  Внутреннее строение спинной 
створки; P a m ir o t h e c a  a u la c o th y r o id a e  (ре­
конструкция по сериям срезов, приведен­

ных на рис. 50).
з. о.— замочный отросток; п. п .— приямочные 
пластины; w.— круры; н. в.— нисходящие ветви; 

с.— септа.

* Крурам текоспирид п конинкинид, по всей вероятности, лучше дать "новое 
название, поскольку их гомологичность с крурамп ринхонеллид, теребратулид и дру­
гих групп очень сомнительна (Ruclwiclc, 1968).



Рис. 2о. Внутреннее строение спинной створки Thecospirop 
.sis semseui (реконструкция).

s. о.— замочный отросток; — круры; п. п.— прлямочиые пластины;
7о.— югум.

у атрипондных, атироидных и ретцноидных брахиопод, а дистальные 
концы]крур, чем существенно отличается от югума, постепенно развитого 
у последних групп.

Несколько иное строение брахидия имеет род Thecospirella и, по-ви­
димому, близкий ему род Bittnerella. У первого приямочные пластины

Рис. 29. Реконструкция ручного аппарата A mphiclina intermedia (Дагпс, 1963).



Рис. 30. Внутреннее строение спинной створки 
T h e c o s p ir e l la  lo c z y i ;  реконструкция по эк з. 
№ 394/176, Веспрем (Венгрия), карншгскии ярус .
в.— вентральный выступ на нисходящих ветвях; в. в.— 
восходящие ветви; з. о .— замочный отросток; к. в.— 
нисходящие ветви; н. п .— приямочпые пластины; ю.— 

югум.

Р и с .  31 .  Внутреннее  
строение сил иной створ­
ки молодого экзем пляра  
T h e co s pire l la  loczyi\  ре­
конструкция по экз. 
Л'ь 391 17 7, Beci i ром 
( В ен грин), к а р ш I некий 

я р у с .

протягиваются к переднему краю вдоль краев лимба и постепенно пере­
ходят в ленты, немного приподнятые над дном створки. У лобного края 
эти ленты опять соединяются с дном створки, а затем резко изгибаются 
в задне-брюшном направлении и, высоко поднятые над днем створки, 
достигают заднего края, где заканчиваются небольшими крючками. Это 
основное звено ручного аппарата состоит, таким образом, из нисходящих 
ветвей, прослеживающихся вдоль краев лимба, и восходящих, идущих 
в обратном направлении, т. е. от переднего края к замочному. В передней 
половине восходящие ветви соединены поперечной пластиной, условно 
здесь названной гогумом. Вдоль восходящих ветвей идут аналогичные 
им дополнительные ветви, соединенные с основными ветвями узкими лен­
тами. Кроме того, вблизи места перехода нисходящих ветвей в восхо­
дящие от первых в сторону брюшной створки отходят отростки нисхо­
дящих ветвей. У Theospirella, как п у Thecospira, хорошо развиты спы- 
кулы, нередко сохраняющиеся в ископаемом состоянии (рис. 30, 31).

Намного проще устроен ручной аппарат у Pamirotheca. У этого 
рода от приямочных пластин, отходят короткие пластины, сходные по 
строению с крурами текоспирид, к концам которых присоединяются ши­
рокие субгоризонтально ориентированные пластины. Последние на неко­
тором расстоянии приподняты над дном створки, а в дальнейшем соеди­
няются с дном и имеют вид высоких септ, сходных по строению с нисхо­
дящими ветвями рода Thecospirella (см. рис. 27). В передней части створки 
эти пластины сливаются с высокой септой, которая в задней части при­
поднята над дном створки. Наконец, у рода Hungaritheca нисходящие 
ветви полностью слиты с дном створки п также подходят у лобного края 
к высокой септе, раздвоенной на конце (рис. 32).

В заключение обзора морфологии триасовых строфомеыоыдных бра- 
хиопод коротко рассмотрим арею и дельтиднальные образования. Все 
известные группы триасовых строфоменоидных брахиопод имеют прямой 
замочный край и характеризуются строфическим ростом. Кардинальные 
ареи на обеих створках есть у конинкинид; у них также хорошо выражены 
псевдодельтидий и хилидий. Сходные ареи развиты у рода Pamirothecci, 
но здесь нет хплидия, а также дельтидиального отверстия и псевдодель- 
тидия, которые у взрослых экземпляров всегда резорбпрованы в связи 
с крупными размерами п положением площадки для прикрепления к суб-



Рис. 32. Внутреннее строение спинной створки Hungart- 
theca andreaei; реконструкция по экз. № 394/29, Веспрем,

(Венгрия), карнийскпй ярус.
8. о.— замочный отросток; и. в.— нисходящие ветви; ??. п .— при- 

ямочные пластины; с .— септа.

страту. Представители семейства Thecospirellidae имеют высокую арею 
на брюшной створке, но на спинной створке она в зачаточном состоянии. 
Псевдодельтидий у этой группы отчетливый, выпуклый, ясно отделяется 
от поверхности ареи. Сходный характер арен имеют текоспириды и род 
Hungaritheca, но у них арея сплошная, псевдодельтидий не дифференци­
рован и улавливается только на поперечных срезах.

СТРУКТУРА РАКОВИН

Структуре раковин ископаемых и современных брахиопод, после 
известной работы Кинга (King, 1871), уделяли внимание многие иссле­
дователи (Oehlert, 1887; Thomson, 1927; Милорадович, 1937; Cloud, 1942; 
и др.). Особенно большой интерес строение и модели роста раковинного 
вещества вызвали в последние годы в связи с применением электронной 
микроскопии (Williams, 1968а—в, 1970а, б; Sass, Monroe, 1967; Sass, Mon­
roe, Gerace, 1965; Grant, 1968; Armstrong, 1969; Baker, 1970), хотя в это 
же время многие интересные работы были написаны и на основании и зу­
чения материала при помощи светового микроскопа (Williams, 1956; 
Yandercammen, 1959а; Dunlop, 1962; Krans, 1965; Gauri, Boucot, 1968; 
и др.).

Среди этих работ выделяются исследования Вилльямса, в которых 
не только приведен большой фактический. материал по современным и 
ископаемым формам, но также осмыслен механизм образования всех 
слоев раковины. Согласно этому автору, рост клеток внешнего эпителия 
происходит в генеративной зоне, находящейся в мантийном желобке на 
краю мантии. От генеративной зоны клетки мигрируют к вершине внеш­
ней лопасти мантии и выделяют своими наружными поверхностями, не­
сущими микровилли, последовательнб все четыре слоя периостракума. 
На гребне мантии клетки, по-прежнему снабженные микровиллями, на­
чинают откладывать мелкие кристаллики кальцита, которые, соединяясь, 
образуют первичный слой раковины. На дефинитивной стадии отложения 
раковины клетки внешнего эпителия, более или менее лишенные микро- 
виллей, откладывают расположенные косо к поверхности раковины стол­
бики кальцита — фибры, каждая из которых связана только с одной 
и заключена в протеиновую оболочку, что приводит к образованию вто­
ричного слоя раковины. Призматический слой возник в результате ускорен­
ного отложения извести смежными клетками эпителия, приводящего к на­
рушению выделения протеиновых оболочек, окружающих отдельные фибры 
(Williams, 1968 а). Денлоп (Dunlop, 1962) связывал подобные нарушения



с ретракцией в течение остановок роста раковины. Процесс нарушения 
выделения протеиновых оболочек может быть обратным: у многих как 
ископаемых (Dunlop, 1962; Gauri, Boucot, 1968), так и современных форм 
(Sass, Monroe, 1967) после отложения призматического слоя опять идет 
образование отчетливого фиброзного слоя.

Эта стандартная схема секреционной деятельности мантии, предло­
женная Вильямсом, хорошо объясняет возникновение разных слоев ра­
ковины, наблюдаемых у триасовых ринхонеллид, спириферид, атирид 
и теребратулид, но она модифицирована у многих триасовых строфоменид.

Структура раковин триасовых брахиопод практически не изучена. 
Имеются лишь отрывочные наблюдения Логана (Logan, 1967), касающиеся 
строения раковин карнийских спириферинид и краткие описания строе­
ния ультраструктуры раковин типовых видов родов Koninckina 
и Thecospira (Williams, 1968а).

Излагаемые ниже результаты получены путем последования стенок 
раковин в шлифах при помощи светового микроскопа, а также изучения 
полированных и протравленных срезов под электронным сканирующим 
микроскопом (Стереоскан СА, Кембридж).

Триасовые ринхонеллиды, спирифериды, атириды и теребратулиды 
имеют хорошо развитые первичный и вторичный слон раковины, у них 
более спорадически появляется призматический слой.

П е р в и ч н ы й  с л о й  (= ,зернистый слой (King, 1871), пластин­
чатый слой (Милорадович, 1937; Cooper, 1944; Dunlop, 1962; Krans, 1965), 
внешний слой (Cloud, 1942) и другие; пропущен многими исследователями 
(Gauri, Boucot, 1968; Logan, 1967; и др.)) во всех случаях состоит из мел­
ких кристаллов кальцита, часто расположенных в ряды, перпендикуляр­
ные к поверхности створки (табл. XI, фиг. 2; табл. X II, фиг. 1). Первич­
ный слой самый тонкий и постоянный. Его толщина относительно ста­
бильна в разных частях створок, но довольно существенно изменяется 
у видов разных родов. Для большинства родов толщина первичного слоя 
0,01—0,02 мм, но в отдельных случаях она может достигать 0,09 мм 
(Halorella amphitoma, табл. X II, фиг. 1).

В т о р и ч н ы й  с л о й  (^призматический слой (King, 1871; Мило­
радович, 1937; Cooper, 1944), фиброзный слой (Dunlop, 1962; Gauri, Bou­
cot, 1968; и др.), внутренний слой (Cloud, 1942), фибротест и призмотест 
(Vamdercammen, 1959а; Drot, 1964), призмотест и калотест (Logan, 1967) 
и др.) у рассматриваемых групп состоит пз косо расположенных к поверх­
ности раковины кристаллов кальцита, имеющих на поперечных срезах 
ромбические или близкие к ним очертания (табл. X, фиг. 1—3; табл.XI, 
фиг. 1). В связи с тем, что этот слой отлагается всей поверхностью рако­
вины, его толщина сильно изменяется с возрастом, и обычно, если не 
развит третий, призматический слой, он закономерно утолщается по на­
правлению от краев раковины к макушке. При наличии призматического 
слоя толщина вторичного слоя часто существенно не меняется в разных 
частях раковины или же достигает наибольшей толщины вблизи лобного 
и боковых краев.

Вторичный слой слагает все внутренние элементы раковины триасо­
вых брахиопод, в строении которых никогда не участвует первичный слон. 
Таким же образом происходит формирование внутреннего скелета у со­
временных (Williams, 1968а) и, по всей вероятности, у большинства иско­
паемых форм, имеющих стандартный режим образования основных слоев 
раковины. Указания на то, что в строения внутренних скелетных образо­
ваний участвует наружный известковый слой раковины (например, 
Gauri, Boucot, 1968), свидетельствуют лишь, что в данном случае первич­
ный слой пропущен и наружным является вторичный слой раковины.

П р и з м а т и ч е с к и й  е л о  я ( =  столбчатый слой (Dunlop, 1962), 
калотест (Vandercammen, 1959а; Drot, 1964), внутренний призматический 
слой (Gauri, Boucot, 1968) п др.) встречей средп триасовых ринхонеллид
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и атнрид. Он образован крупными кристаллами кальцита, ориентированны­
ми перпендикулярно к поверхности раковины (табл. X, фиг. 1—3; табл. X I , 
фиг. 1, 2). Вилльямс (Williams, 1968; и др.) считает, что призматический 
слой у всех брахиопод имеет спорадический характер, выражен в виде 
линз, зажатых между пучками фибр вторичного слоя, и является моди­
фикацией последнего. Другие авторы (Alexander, 1948; Dunlop, .1962; 
Sass, Monroe, 1967; Gauri, Boucot, 1968; и др.) приводят веские доказа­
тельства тому, что призматический слой может присутствовать стабильно 
у разных групп палеозойских и современных брахиопод.

Призматический слой толстый, развит на обеих створках, отсутствует 
только вблизи краев у ряда родов триасовых атирид и довольно часто 
встречается среди ринхонеллид (роды Norella, Austriellula , R im irhyn - 
chopsis, Robinsonella; табл. X, фиг. 1—3).

Призматический слой представляет наибольший интерес с система­
тической точки зрения. Он постоянно присутствует у всех видов одних 
атирид (Oxycolpella, M ajkopella , Orientathyris; табл. XI, фиг. 1, 2), в то 
время как другие роды столь же стабильно имеют двухслойную известко­
вую раковину (Spirigerellina , Tetractinela и др.). Сходные тенденции на­
блюдаются и у ринхонеллид, причем призматический слон может быть 
выдержанным даже в пределах отдельных таксонов семейственной группы 
(NorelHnae). Вместе с тем род Euxinellci объединяет формы как с призма­
тическим слоем (Е . icitirguartaensis, Е . pamirensis), так и без него (Е . апа- 
tolica, Е. robinsoni), т. е. в данном случае этот признак характеризует 
лишь группы видов. Примеры достаточно убедительно показывают, что 
структура раковины, и в первую очередь характер призматического слоя, 
обнаруживают закономерные изменения, которые у ряда групп триасовых 
брахиопод могут быть использованы для систематики с таким же успехом, 
как у некоторых палеозойских брахиопод (Alexander, 1948; Gauri, Boucot, 
1968).

Деятельность мантии триасовых строфомепоидных брахиопод в ряде 
случаев отличалась от стандартной, что привело к модификациям струк­
туры стенки раковины.

У текоспирид на обеих створках наблюдается отчетливый первичный 
слой (0,006 — 0 , 0 1  мм), состоящий пз мелкокристаллического кальцита, 
иногда расположенного рядами, перпендикулярными к поверхности 
(табл. XV, фиг. 2). Вторичный слои у текоспирид образован продолго­
ватыми кристаллами — фибрами и осложнен появлением ложной порис­
тости. Характер ложных пор, их ориентация, а также положение фибр 
отличны в разных створках. У Thecospiropsis communis фибры в спинной 
створке имеют радиальное направление во внешней части вторычпого 
слоя и в разной степени отклонены от этого направления во внутренних 
частях вторичного слоя. Вторичный слой пронизан стержнеобразными 
телами 0,06—0,09 мм в диаметре, наклоненными кпереди и внутрь от 
первичного слоя. Эти тела, или талеолы, сложены мелкокристалличе­
ским кальцитом и не отличаются по ультраструктуре от первичного слоя 
(табл. XIV, фиг. 1—4). Талеолы расположены закономерно, в радиально 
расходящиеся от макушки ряды, пронизывают весь вторичный слон у крае­
вого лимба и лишь долю его в остальных частях створки.

Вторичный слой брюшной створки этого же вида имеет иную струк­
туру. Внешняя часть вторичного слоя створки состоит только из фибр, 
ориентировка которых нередко отклоняется от радиальной. Во внутрен­
ней части вторичного слоя радиальные фибры пронизаны стержнеобраз­
ными телами, очень сильно наклоненными к поверхности раковины. 
Эти стержни начинаются у краевой утолщенной части раковины неболь­
шими бугорками и далее тянутся почти параллельно к поверхности 
створки. На поперечных срезах обычно видно несколько рядов стержней 
(табл. XV, фиг. 3 — 5). Стержни, как п талеолы в спинной створке, распо­
ложены в строгие радиальные ряды. Ультраструктура стержней сложная.



При протравке препаратов слабыми реактивами (типа лимонной кис­
лоты или трилона-Б) они выступают в виде сплошных тел (табл. XV, 
фиг. 1, 3, 5), очень сходны с талеолами палеозойских строфоменид (Wil­
liams, 1968а, табл. 19, фиг. 3). При более сильной протравке стержни 
распадаются на отдельные фибры, между которыми иногда сохраняется 
мелкокристаллический кальцит (табл. XVI, фиг. 1, 2).

Сходную с Thecospiropsis communis ультраструктуру имеют осталь­
ные виды этого рода. У видов рода Thecospira аналогичное строение спин­
ной створки (табл. X I, фиг. 5—7). Структура брюшной створки этого 
рода изучена только у одного вида — Th. granulata. Она в принципе 
сходна с таковой у рода Thecospiropsis, но отличается ультраструктурон 
стержней. Последние у Th. granulata сложены монокристаллпческим каль­
цитом, таким же, как талеолы спинной створки п первичный слой (табл. 
XV II, фиг. 1, 2 ). Структура раковины у других текоспираций изучена 
значительно слабее. Ложнопорпстую раковину, вероятно, пмеют Hunga- 
rithecinae, в то время как у текоспиреллид ложная пористость не обна­
ружена (видимо, из-за ограниченного количества исследованного матери­
ала и плохой его сохранности). Вторичный слой у этих групп, возможно, 
фиброзный (табл. фиг. 3, 4).

У памиротецид отсутствует физически различимый первичный слой 
и стенка раковины состоит только из вторичного слоя отчетливого фиб­
розного строения (табл. XVIII, фиг. 1—3).

Среди тецидеид изучалась лишь структура раковины рода David- 
sonella. Брюшная створка D. rhaetica имеет субпараллельные к поверх­
ности стержни (табл. X IX , фиг. 1, 2), построенные одинаково с юрскими 
Moorellina (Baker, 1970). Однако в сшитой створке этого вида нет яс­
ных талеол, сложенных микрокристаллическим кальцитом. Ложные 
поры в этой створке построены, вер оятн о, конусообразно ориентирован­
ными фибрами, т. е. как и стержни во вторичном слое брюшной створки 
(табл. X IX , фиг. 3 ,4).

Ультраструктура конпнкинацнй обнаруживает ряд специфических 
черт. Во-первых, у представителей этого таксона отсутствует первичный 
слой раковины, как и у многих групп палеозойских строфоменид (табл. 
X III, фиг. 1—3). Отсутствие первичного слоя у разных видов трех ис­
следованных родов кошшкинпд (Am phiclina , Koninckina , Ampliclinodonto.i) 
мы не можем объяснить сохранностью материала, поскольку исследова­
лись экземпляры, происходящие из очень тонких осадков, не имеющих 
никаких признаков выветривания. Поэтому утверждения Вильямса (Wil­
liams, 1968а) о наличии у .данной группы тонкого первичного слоя следует 
считать ошибочными. Вторичный слой у конинкпнид сложен очень круп­
ными (до 0 , 0 2  мм по меньшему диаметру) ромбическими в сечении фиб­
рами, имеющими строгую радиальную ориентировку. У родов Konin­
ckina и Amphiclina  вторичный слой состоит исключительно из фибр, в то 
время как у рода Amphiclinodonta в этом слое есть талеолы, сложенные 
мелкокристаллическим кальцитом (табл. XIII, фиг. 4—6). На лимбе тале­
олы выступают в впде небольших бугорков — туберкул. Поскольку ту­
беркулы у амфиклинодонт формируются на некотором расстоянии от края 
створок, талеолы пронизывают только внутреннюю часть вторичного слоя.

У всех конинкииацин очень сильно развит и постоянно присутствует 
призматический слой раковины (табл. XTI. фиг. 3—5). Он состоит из 
крупных полигональных кристаллов кальцита (табл. X III, фиг. 7), ориен­
тированных строго перпендикулярно к поверхности створок. Толщина 
призматического слоя обычно близка к толщине вторичного слоя, он от­
сутствует только на краевых лнмбах.

Таким образом, триасовые строфомсноидные брахиоподьт, несмотря 
на их малочисленность, характеризуются очень изменчивой, иногда спе­
цифической ультраструктурой раковппьт. По этому признаку они отли­
чаются как от позлкепалеозойскнх счрос* чекмд. имевших вторичный ла­



минарный слон (Williams, 1968а; Armstrong, 1969), так, в ряде случаев, 
и от таксонов, характеризовавшихся стандартной секреционной деятель­
ностью мантии (наличием ложной пористости, утратой первичного слоя).

t МИКРОСКУЛЬПТУРА

Обычно под микроскульптурой подразумеваются скульптурные осо­
бенности раковин брахиопод, заметные только при помощи оптических 
приборов (Основы палеонтологии.., 1960). Подобное определение рас­
плывчато и не отражает принципиального отличия элементов микро-и мак­
роскульптуры. Под микроскульптурой нами подразумеваются скульптур­
ные образования раковин брахиопод, сложенные только первичным слоем 
раковины. К ним относятся разного рода бугорки, шипы и т. д., радиаль­
ные струйки (капилятные формы) и концентрические пластины нарастания.

Простейший тип микроскульптуры — пластины нарастания. Из триа­
совых форм они хорошо развиты только у атирид (роды Oiycolpella, M a j- 
Kopella), где достаточно закономерны (табл. XXI, фиг. 5), спорадически 
встречаются у многих родов спирпфериняд. Во всех случаях эти пластины 
состоят только из первичного слоя раковины, вторичный слой не участву­
ет в строении этпх элементов микроскульптуры даже у их основания.

От пластпн нарастания следует отличать уступы нарастания, обра­
зующиеся во время приостановка роста раковины, обычные на геронти- 
ческих стадиях развития и сложенные как первичным, так и вторичным 
слоем раковины. Среда триасовых брахиопод отсутствуют формы со шлей­
фами, но по прекрасным фотографиям этпх структур у девонских атрипид, 
приведенным В. А. Ивановой (1962), видно, что они волокнисты, а следо­
вательно, в их строении участвует вторичный слой раковины.

Наиболее широко среди триасовых брахиопод распространена микро­
структура в виде изменчивой формы отростков, отходящих под разным 
углом от поверхности раковины. Она известна у большинства спярифери-! 
наций и с некоторой долей условности может быть подразделена на две 
группы: 1 ) шипы — более или менее конусовидные выросты, имеющие дли­
ну, в несколько раз превышающую диаметр у основания (табл. X X I, 
фпг. 1—3; рис. 33); 2) иглы — субцнлиыдрнческой формы отростки, у ко­
торых длина в десятка раз больше диаметра (табл. XXI, фиг. 4). Как иглы, 
так и шипы образованы только первичным слоем раковины, состоящим из 
мелких кристаллов, ориентированных также строго перпендикулярно 
к поверхности. Шгшы и иглы полые внутри. У большинства форм эти ка­
налы заканчиваются в первичном слое (табл. XXI, фиг. 3; рис. 33), но 
у рода Mentzelioides они пронизывают вторичный слой п достигают внут­
ренней поверхности раковины. Шины и иглы всегда в разной степени на­
клонены к переднему краю раковины. Внутренние каналы в шипах эксцент­
ричны и расположены ближе к поверхности шипа, обращенной к раковине. 
От основания шипов и игл у всех изученных форм отходят сужающиеся гре­
бешки, обращенные в сторону, противоположную наклону шипа, в свя­
зи с чем прп обычной сохранности рассматриваемой тип микроструктуры 
представлен каплевидными сосочкамп.

Как показывают серин срезов через отдельные пшпы у спириферинид, 
они существенно отличаются от крупных шипов ринхонеллнд (Acantothy- 
ris) и продуктид (Сарычева, 1949) не только по строению раковинного ве­
щества, но и по способу образования. Наличие ясного следа срастания 
в передней частя шппов дает возможность предположить, что шины енпри- 
ферпыид первоначально появлялись на крае раковины в виде небольшого 
изгиба первичного слоя раковины (рис. 34, а). В это время шло образова­
ние гребневидного основания шипа. При дальнейшем росте формировалась 
колпачковпдная структура (рпс. 34, б—г), отлагавшаяся гребневидным 
выступом внешнего эпителия на вершине внешней лопасти мантии. По­
добные недоразвитые шппы иногда встречаются среди триасовых спирпфе-
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Рис. 33. Схема строения игольчатой микроскульптуры у Mentzelioides meridionalis

(а) и Laballa suessi (б).

ринид и, вероятно, постоянно присутствуют у каменноугольного рода 
Zaissania sokolskaya. На последующих стадиях нарастание раковинного 
вещества с боковых сторон колпачка приводит к образованию замкнутого 
шипа с полой внутренней частью.

Функциональное значение радиальных струек п шипов в настоящее 
время не вполне ясное. Радвнк (Rndwick, 1965) нашел, что у современной 
Terebratulina каждая струнка соответствует краевой щетинке мантии. 
По его мненшо. топкую струычатость мпогих ископаемых брахиопод можно 
связывать с щетинками. Вандеркаммеы (Vandercammen, 19596) шипы спгг- 
риферид также считал связанными со щетинками и истолковал как защит­
ные трубки последних. Предположения Радвпка, по-видимо м37, приемле­
мы для объяснения радиальной струйчатости у многих ископаемых форм. 
Высказанпые этим же автором сомнения в связи с тем, что пм не была об­
наружена подобная взаимозависимость между струйками и щетинками 
у современной .Xotosaria, несостоятельны, поскольку этот род имеет не 
струйки, а настоящие ребра. Что касается игольчатой микроскульптуры 
то ее функциональная связь со щетинками нам кажется очень сомнитель­
ной. Очевидно, никакой связи нельзя усмотреть между дифференцирован­
ными шипами Costispiriferina kiparisovae (табл. X X X IX , фиг. 5), неравно­
мерно расположенными шипами родов Menizeliopsis п Altiplectus, очень 
редкими н крупными шипами рода Reticulariina и др. с краевыми щетин­
ками мантпи. Также неприемлема, на наш взгляд, предложенная Вандер- 
камменом трактовка шпиов как защитных трубок щетинок. Если принять 
эту трактовку, то в строении шипов следовало бы ожидать участия обоих 
слоев раковины, чего не наблюдается в действительности.

Небезынтересно отметить, что К смежно (Kemezys, 1965, 1967) связы-

в

Рис. 34. Предполагаемая схема образования шипов у сипрлферпыпд (заштрихо­
ван вторичный слон раковины). 

а—г — последовательные стадии роста.



вал щетинки с порами па основании подмеченных нм одинаковых расстоя­
ний между этими структурами у современной Terebratella inconspiqua. 
Как будет показано ниже, поры сппрпфершшд не обнаруживают существен­
ных отличий от таковых теребратулид, и, следовательно* предложение 
Кемежиса может быть распространено н на эту группу. Вместе с тем, если 
принять эту точку зрения, нельзя говорить ип о какой связи шипов с крае­
выми щетпнкамп мантии, поскольку шипы у сплриферлппд имеют совер­
шению шше диаметр и расстояния между отдельными элементами по срав^ 
нению с порами (табл. XXIII, фиг. 3; рис. 35).

Несмотря ыа неопределенность функционального значения микрост­
руктуры, она очень важна с таксономической точки зрения, что в настоя­
щее время признается всеми палеонтологами. Ниже мы рассмотрим зна­
чение для система тики шипов и игл у пористых стшрпферлд. :ю которым 
располагаем достаточным материалом. Игольчатая микроструктура хоро­
шо развита среди древнейших пористых сипрыфернд, однако неоднократно 
исчезала во время развития этой группы. Присутствие или отсутствие 
игольчатой мпкроскульптуры, как и всякий другой признак, связанный 
с явлениями редукции, имеет разную таксоыоашческую значимость в от­
дельных ветвях. Во всех случаях он выдержан в пределах родив, но в пре­
делах семейства Spiriferinidae игольчатая мнкрос.кульптура исчезает у 
группы родов, которые обнаруживают явное родство по строению важней­
ших внутренних скелетных элементов (апикальный аппарат, брахпдпн) 
и относятся к отдельным подсемействам (Pennospiriferinao л др.). Неко­
торые роды может определять характер расположения пшиов иа раковине 
и их соотношение с пластинами нарастания, а также степень дифференциа­
ции мпкроскульптуры рассматриваемого тина. У мезозойских спирпфсри- 
нацпи расположение шипов довольно однообразное, не зависит от концент­
рических элементов и имеет примерно шахматный порядок, хотя у многих 
палеозойских родов очень своеобразное размещение шипов па поверхности 
раковины (роды Altipleclus, Reticulariina и др.).

Н. А. Иванова (1902) отмстила отличия в микроструктуре отдельных 
видов рода Cyrtina , заключающиеся в основном в густоте шипи ков. Опре­
деленные отличия в расстояниях между шипами или иглами, а следова­
тельно, и в их количестве на квадратный миллиметр наблюдались и нами 
у разных видов отдельных родов триасовых еннриферииаций. Как пример 
можно привести виды Menizelia glabra и М . sinuata. Первый из них имеет 
30—55 шипов иа 1 мм2, тогда как последний — 130—1G0. ГКщобные коли­
чественные различия в расположении шипов у отдельных видов могут не 
проявляться (род Dinarispira) или же иметь небольшие, трудно улавливае­
мые значения (род Spinolepismatina). Наконец, количество шипов на еди­
ницу площади у некоторых видов подвержено очень большой изменчиво­
сти (например, род Lab alia).

Разная густота шипов может наблюдаться в пределах одной раковины. 
Она закономерна в случае ребристых форм (роды Dinarispira, Spinolepi- 
smatina и др.), у которых явно увеличивается количество шипов на 1  мм2 
на поверхности ребер по сравнению с межреберными промежутками, или 
же носит случайный характер. Последнего типа изменения густоты ребри­
стости обнаруживаются у Mentzeliopsis meridionalis. Таким образом, коли­
чественная характеристика игольчатой микроскульптур it может привле­
каться в отдельных случаях для диагностики видов, но только после тща­
тельного анализа ее изменчивости.

ПОРИСТОСТЬ

В настоящее время различают несколько тппов пористости стенки ра­
ковин брахиопод — внутреннюю, внешнюю, ложную и гс-минористость 
(Иванова, 1971). Внешняя, или экзопористость, не является самостоятель­
ным типом и представляет собой основания обломанных шппог, у ттепорп-



стых вершин. 1 Ч\\шпористость очень редка и известна только у одного ро 
да — Davldsonina. Остальные два типа широко распространены среди ис­
копаемых и современных форм ы изучены у разных триасовых брахиопод. 
Ложная пористость строфоменид оппсана вместе со структурой раковин, 
ниже рассматривается эидопористость остальных групп.

Пористость у теребратулоидных форм хорошо изучена на современ­
ном материале, особенно морфология п соотношение с мягкими частями, 
в связи с чем пет необходимости останавливаться на этих вопросах. Не сов­
сем ясным остается способ расположения пор па поверхности раковины. 
Кинг (King, 1871) считал, что они расположены в шахматном порядке. 
Кемежис (Kemezys, 1965) предположил, что поры теребратулид образуют 
концентрические ряды, причем в каждом последующем ряду на одну гГару 
больше, чем в предыдущем. Кауеном (Cowen, 1966) эта точка зрения была 
подвергнута критике, с которой трудно не согласиться. Наблюдения над 
триасовыми теребратулпдами, расположение пор у которых не обнаружи­
вает никаких отличий от современных форм, показывают, что подобные 
концентрические ряды пор и модель в целом, данная Кемежисом, сохра­
няются лишь на очень малых участках раковины и пет нпкакоп связп этих 
рядов с концентрическими линиями нарастания. Нельзя не согласиться 
с Кауеном п в следущем: приняв модель Кемежнса, следовало бы ожидать 
резкого сгущения нор в задне-боковых частях раковины, чего не наблюда­
ется в действительности.

Кауен (Cowen, 1966) предложил другую модель для объяснения рас­
положения пор на поверхности раковин теребратулид, согласно которой 
норы располагаются в центрах шестиугольников плотнейшей упаковки. 
Подобная точка зрения, при учете возможных изменений многоугольников 
плотнейшей упаковки в связи с искривленной поверхностью створок, хо­
рошо объясняет часто наблюдаемые неравномерности в распределении пор 
и отсутствие резкого сгущения пор в задне-боковых частях створок. Кау­
ен в принципе поддерживает первоначальную точку зрения Кинга о равно­
мерности распределения пор. Эта равномерность связана со стремлением 
пор сохранить равные расстояния, соответствующие потенциальным гра­
диентам, независимо от функционального значения пор (светочувствитель­
ные органы (Sollas, 1886), секрецпоиные (De Harro; по R. Cowen, 1966) и др.

Поры триасовых теребратулид имеют вид тонких каналов, перпенди­
кулярных к поверхности раковины и, как правило, не ветвящихся. Отдель­
ные ветвящиеся норовые каналы встречаются как исключение среди триа­
совых теребратулид, хотя они обычны у некоторых современных форм и 
в первую очередь ребристых Cancellothyrididae (King, 1871; Thomson, 
1927; Williams, Rowell, 1965; и др.). Это, по всей вероятности, связано 
с большей наружной поверхностью створки по сравнению с внутренней 
у каыцеллотпрпдид. Поры у изученных родов округлые или удлиненно- 
овальные (табл. XXII, фиг. 1—4). Диаметр пор варьирует в небольших 
пределах, от 0,012 до 0,042 мм, причем никаких закономерных изменений 
диаметра пор у отдельных родов и видов установить не удается:

R t i n e i i n n  r l l i p L i c n  . ................... 0 ,030  — 0 ,042
R. t u r r ir n  . . . .  ................0,020 — 0,036
/ / .  p i r i f o r m i s  . . . .  .0Д)2п — 0 ,0 3 0
('u h a n o t h y r i s  r lr gcins  ........................ 0.036 — 0,042

d y g A l o ic le s  Lnbp.nsis ........................ 0,030 -- 0,036
A n g u s t o l h y r i s  a n g u s ln o fo r m is  . .0 ,020 - -  0 ,030  
Z e i l l p r i n  nor lea . . . .  . . .0 ,036 — 0 ,0 4 2

,Z. I c y s y lr a b a t e n s is  ...................  .0,020 — 0,036
W  o r o b iw p l lo .  c a u c a s ic a  ................... 0 ,014  — 0 ,0 2 0
Pseudorugi tella puchella ................0,120 — 0,020
T r i a d i t h y r i s  g r e g a r ia fo r n i i s  . . . .0,140 — 0,030

Многие исследователи для систематики теребратулид пытались ис­
пользовать густоту пор, т. е. количество пор па единицу площади, но еди-



ыого мнения по данному вопросу нет. Блохман (Blochman, 1908), Кэмп­
белл (Campbell, 1967) п другие считают, что густота пор может оставаться 
постоянной у отдельных видов и даже родов. Другие авторы (Percival, 
1916; Thomson, 1927; и др.) показали значительную изменчивость количе­
ства пор на единицу площади в пределах одного экземпляра. Обычно отмеча­
ется возрастание густоты пор но направлению от замочного края к перед­
нему и боковым краям (Thomson, 1927, рис. 34; Williams, Rowell, 1965, 
рис. 71), но такое явление нельзя признать закономерным. У Zeilleria ку- 
zylrabatensis обратное соотношение и средняя густота пор у макушки боль­
шая, чем на отдельной поверхности раковины (в среднем 600 на 1  мм2, тог­
да как на остальной поверхности 480 на 1 мм2).

Проведенные нами многочисленные замеры густоты пористости у раз­
ных триасовых теребратулид показали, что использование этого признака 
в классификации возможно только в отдельных случаях при самом тщатель­
ном анализе характера изменчивости. Помещаемая ниже таблица подго­
товлена более чем на 1 0 0 0  замерах разных видов, на различных частях ра­
ковин отдельных экземпляров. Большинство видов и родов имеет широкие 
пределы пзменчпвостп. которые при дополнительных исследованиях несом­
ненно увеличатся. Количество лор дается па 1 мм-:

R k a e l i n a  c a u s e s ' rn,
R . e l l i p t i c a ........................
R .  t u r c ic a  . . .  . .
R .  p y r i f o n n i s  ....................
Z e i l l e r i a  b u k o w s k i  . . .
Z. a o r i c a  ..............................
Z .  m o i s s e i e v i  ........................
Z . kysylrabatensis  . . . .  
Worobievella caucus ir a 
K o ly m ith y r is  holy nicu sis  
A ulacothyris  angusta . . 
T r  iadi thy r i s grega ri a jar/a i .s 
Adygelloides labensis . . . 
Coenothyris  vulgaris  . .
C .  c r a f f t i  .............................
A u l a c o t h y r o i d e s  b u l k u L c n s i s  
A .  s u d q u e h e a s i s  . . .
A .  g i z h i g e n s i s  ....................
A u l a c o t h y r o p s i s  r t j l r x a
A .  e m i n e n s ..............................
C u b a n o t h y r i s  e h -g a n s  . . 
C ,  c o r p u l e n t u s  ....................

мип:;- макси­мальное среднее
.-00 820 240
. 180 200 220
. 22 о 2,80 280
.120 800 180
. 12 о 2 0 8 180
.120 260 210
.160 800 240
.44о 020 480
71! Г» 860 300

.120 200 180

.52о 760 680
880 390

. 100 280 160
220 860 280
20 Г1 880 300
. 20 и 820 230
.160 280 240
.180 260 210
. 110 220 170
.220 320 240
. 70 120 100
. То МО 110

Для подтверждения сказанного приведем пример, основанный на изу­
чении шести выборок Rhaetina pyriformis из разных местонахождений Се­
веро-Западного Кавказа, в которых среднее количество пор на 1  мм2 рав­
нялось соответственно 130, 160, 180, 200, 225, 235. В то же время ясно, что 
некоторые виды имеют пористость, резко отличную от пористости большин­
ства видов рода. В таких случаях густота пористости может служить важ­
ным диагностическим признаком. Например, Zeilleria kysylrabatensis, у ко­
торой минимальные значения густоты пористости значительно превосходят 
Максимальпыс значения у остальных триасовых видов рода Zeilleria. То же 
самое можно сказать и о Aulacothyris angusta. В отдельных случаях такие 
резкие отклонения от «средней» густоты пористости .могут испытать даже 
роды {Cubanothyris) .

Пористость еппрпферлппд в принципе не обнаруживает существенных 
отличий от таковой теребратулид. Поровьте каналы цилиндрические, с во­
ронкообразным расширением у наружной поверхности (табл. X X III, 
фиг. 1.). На поперечных срезах воронкообразность пор не всегда хорошо 
видна, но четко улавливается по разнице диаметра пор в первнчпом п вто-



Рис. 35. Схема расположения пор п основании шипов 
у Dinarispirapia;  экз. № 394/161, Северо-Западный Кавказ 

анизпйский ярус (х 2 5 ).
а — во вторичном слое; б — в первичном слое; в — на поверхности 

раковины.

ричном слоях раковины (рис. 35., 36). Поры у триасовых спирифершшд 
имеют значительные различия в диаметре, густоте и характере располо­
жения, но разделить все изученные формы по одному из признаков или их 
совокупности довольно трудно.

Очертания пор на наружной (табл. XX III, фиг. 3) поверхности, как 
правило, округлые и лишь у Lepismatina austriaca они округленно-много- 
уголыгые (табл. XXIII,  фиг. 2). Диаметр пор колеблется в больших пре­
делах (0,007—0,08 мм). Условно в данной работе формы с пористостью до 
0,02 мм названы тонко пористыми, от 0,02 до 0,05 — среднепорггстымп и 
более 0,05 мм — крупнопористыми. Большинство изученных родов имеет 
довольно постоянные диаметры пор (рис. 37). Что касается видов, то они 
обычно не обнаруживают существенных отличий в диаметре пористости.

Диаметр поповых каналов испытывает определенные и нередко зако­
номерные изменения в пределах одного экземпляра. Так, поры всегда не­
сколько тоньше на ареях п в прпмакушечпоп части (см. рис. 39). У ребри­
стых форм намечается увеличение диаметра форм на поверхности ребер 
и некоторое уменьшение в межреберных промежутках.

Густота пор различна у отдельных родов и относительно стабильна 
у большинства видов (рис. 38). Густота и диаметр пор пе находятся в пря­
мой зависимости, хотя и намечается тенденция к увеличению густоты пор 
при уменьшении диаметра поровых каналов. Как п диаметр, густота пор 
изменяется на поверхности отдельных раковин, например, всегда несколь­
ко более интенсивная на поверхности арой. У рода Laballa резкое сгуще­
ние пор обнаружено в прпмакушечпых частях (рис. 39). У экземпляров, 
происходящих из одной выборки laba lla  suessi, густота пор изменяется 
вдоль возвышения (рис. 40).

Распределение пор на поверхности раковины довольно равномерное 
и сходное с таковым теребратулид у форм, лишенных игольчатой микро-

q 6 * г

Рис. 36. Схема расположении пор и оснований шипов у Mentzelio'des meridionalis; 
Северо-Западный Кавказ, р. Сахрай. норийскпй ярус (Х25).

а — расположение пор п внутренних каналов шипов во вторичном слое раковпы; б—г — измен­
чивость густоты шипов на поверхности раковины.
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Р и с .  3 9 .  Распределение густоты пор и диаметров поровых 
каналов ва раковине L a b a l l a  s u e s s i ; экз. № 394/175, Се­
веро-Западный Кавказ, г. Скирда, норпйско-рэтские от­

ложения.

Р и с .  4 1 .  Схема строепия поровых каналов у триасовых ретцпид. 
а — Neoretzia superbescens; б — Schwagerispira schwageri (заштриховано внутреннее ядро).
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скульптуры или имеющих относительно тонкие шипы (табл. XX II, фпг. 5), 
У видов с крупными шипами распределение пор на поверхности раковины 
(и в первичном слое) нарушается в связи с тем, что поровые каналы не про-» 
низывают не только шипы, но и их довольно массивные основания (см. 
рис. 35; табл. X X III, фиг. 3, 5). Во вторичном слое раковины эти же виды 
обычно имеют равномерно расположенные поры (табл. X X III, фиг. 4).

Из всех изученных форм особо выделяется пористость у рода M entze- 
lioides (см. рис. 36). Наряду с тонкими густыми порами (диаметр около 
0,01 мм) этот род имеет толстые каналы, которые, однако, не являются 
настоящими поровыми каналами, а представляют собой продолжения ка­
налов шипов, протягивающихся н во вторичном слое раковины. Таким 
образом, каналы, пронизывающие стенку раковины у рода Mentzelioides, 
разного происхождения.

Среди изученных спприферпннд нет видов с закономерно ветвящпми-* 
ся поровыми каналами, но отдельные случаи ветвления пор наблюдались 
у родов Dentospiriferina, Orientospira и др.

Древнейшие ретцииды (роды Rhynchospirina, Plectospira имеют оди­
наковые густоту и диаметр пор как на внешней, так и на внутренней поверх­
ности, ветвление пор встречается редко и носит скорее случайный харак­
тер. У позднепалеозойского рода Hustedia и раннетриасового рода Huste- 
diella уже намечается определенная дифференциация в расположении пор* 
На внутренней поверхности этих родов, вдоль обеих сторон участков, со­
ответствующих межреберному промежутку, тянутся полосы, лишенные 
пор. По направлению к поверхности створок поры незначительно ветвят­
ся, п снаружи раковины покрыты равномерно расположенными мелкими 
порами. Диаметр пор практически не меняется. Примерно такое же распо­
ложение пор и у триасового рода Schwagerispira, но здесь нужно отметить 
следующее. Внутренний диаметр пор у этого рода значительно больше на­
ружного, в связи с чем норы интенсивно ветвятся в наружной части рако­
винного слоя (рис. 41, 6).

Исключительной сложности достигает пористость у рода Neoretzia 
(рис. 41, а\ табл. XXIV, фиг. 3—5). Здесь па внутренней поверхности ра- 
ковпны участки, соответствующие вершине ребра и межреберпому проме­
жутку, покрыты беспорядочно расположенными порамп. Как и у преды­
дущих родов, сохраняются гладкие полосы вдоль обеих сторон межребер­
ного промежутка. Склоны ребер с внутренней стороны покрыты желобками, 
параллельными основанию ребра, в которых находятся один-два ряда 
нор. В промежутках между желобками поры отсутствуют. Почти все поры 
пптспсивно ветвятся во внешней половине раковинного слоя (ветвление 
начинается еще во вторичном слое раковины) и резко измешотся в диамет­
ре. С наружной поверхности раковины покрыты очень мелкими, равномер­
но рассеянными порамп диаметром около 0,01—0,015 мм. Внутренний диа­
метр пор 0,05—0,06 мм, т. е. примерно в 4 раза больше наружного.

Многие триасовые роды, отнесенные в данной работе к строфомени- 
дам, также имеют поровые каналы, пронизывающие раковину. У рода 
Pamirotheca пористость сходна с таковой теребратулид и спириферпнид* 
У этого рода тонкие (около 0,01 мм в диаметре) поровые каналы располо­
жены довольно равномерно на всей поверхности раковины и сохраняют 
постоянный диаметр (табл. XXIV, фиг. 2). Такой же характер пористости 
на поверхности у Thecospirellidae, по детали строения норовых каналов 
не выяснены.

Текоспириды включают как порпстые, так и лишенные пор виды, и 
па этом основании разделены на два рода — Thecospira и Thecospiropsis. 
Поровые каналы у видов рода Thecospira пронизывают оба слоя раковины, 
они обычно сильно пзменчивы по форме поперечного сечения и диаметру, 
нередко даже в пределах одного экземпляра. У Thecospira davidsoni поры 
округленно-многоугольные на поверхности створок, достигают в диаметре



до 0,2 мм, хотя в отдельных участках (обычно в краевых частях)7могут 
иметь и значительно меньший диаметр (табл. XXV, фиг. 1, 3, 4). На внут­
ренних слоях диаметр пор значительно меньше (0,02—0,03 мм). Поровые 
каналы расширяются неравномерно, часто осложнены разного рода взду­
тиями или пережимами. Нередко появляются ветвящиеся каналы, а меж­
ду поровыми каналами — соединительные трубочки (табл. XXIV, фиг. 1). 
У отдельных экземпляров в задних частях раковины поровые каналы пе­
рекрыты вторичными утолщениями. Сходное строение пор наблюдается 
и у T h . haidingeri, но поры отличаются значительно меньшими размерами. 
У Th . granulata более тонкие поры, около 0,015—0,02 мм в диаметре, не 
испытывающие больших колебаний в разных слоях створок. На поверх^ 
ности поры у этого вида расположены равномерно, и в целом пористость 
близка к таковой теребратулид (табл. XXV, фиг, 2). У всех видов рода 
Thecospira, как уже отмечалось, есть и ложные поры, но никакой законо­
мерности во взаимном расположении этнх структур не обнаружено.

Характер пористости у текоспирнд требует дальнейшего изучения и, 
по всей вероятности, нмеет большое значение для классификации этой 
группы. В данной работе сделан лишь первый практический шаг и от рода 
Thecospira отделены иепорпстые формы (род Thecospiropsis).
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СИСТЕМА БРАХИОПОД ТРИАСА 

Т И П  BRACHIOPODA DUMERIL, 1806 

КЛ А С С  ARTICULATA HUXLEY, 1869 

О Т Р Я Д  STROPHOMEN ID A OPIK, 1934

Строфомеииды в мезозойских отложениях известны давно. К этой груп­
пе различными исследователями относились тецидеиды (Waagen, 1882— 
1885; Davidson, 1851—1884; Schuchert, 1893, 1913, и др.), а также роды 
Thecospira и Thecospirella. В последних работах появились тенденции к огра­
ничению состава строфоменид исключительно палеозойскими формами, 
которые нашли наиболее яркое выражение в работах Вилльямса (W il­
liams, 1968а, в). Такое неустойчивое положение триасовых строфоменоид- 
ных форм обусловлено двумя причинами: во-первых, иедостаточио полной 
изученностью и, во-вторых, крайним своеобразием мезозойских родов, 
сближаемых отдельными исследователями со строфоменидамп. Среди столь 
необычных для строфоменид структур прежде всего следует отметить из­
вестковые поддержки лофофора, нередко имеющие впд спиралей у триасо­
вых родов, неизвестных среди i настоящих строфоменид. Не мепее важное 
значение придается и структуре раковины, которая, по данным Вилльям­
са (Williams, 1968а, в), обладает специфическим строением у палеозойских 
строфоменид.

Многочисленные, полученные нами при подготовке настоящей работы 
иовьге данные по морфологии триасовых форм, в той плп иной мере близ­
ких к строфоменндам, позволяют сближать со строфоменидамп довольно 
большое количество таксонов. Это семейство Koninckinidae, Cadomelli- 
dae, Thecospiridae, новые семейства Hungarithecidae, Thecospirellidae 
и тецидеиды. Большинство триасовых форм объединено в два надсемейства 
Koninckinacea xr Thecospiracea. В качестве самостоятельного надсемейства 
в составе отряда Strophomenida рассматриваются также Thecideacea.

НАДСЕМЕЙСТВО KONINCKINACEA DAVIDSON, 1S53

[Nom. transl. Boucot, Johnson, Staton, 1964 (ex Koninckinidae Davidson,
1853)]

Вогнуто-выпуклые гладкие, реже радлально-топкоструйчатые рако­
вины со строфическим ростом. Псевдодельтидий и хплидпн хорошо разви­
ты, имеется функционирующий в течение всей жизпп апикальный форамен. 
Ручной аппарат в виде двойных спиралей, с вершинами коиусов, направ­
ленными к брюшной створке. Первичный слой отсутствует, вторичный 
фиброзный. Постоянно присутствует толстый призматический слой. Лож­
ная пористость у отдельных родов. Триас—лейас. Объединяет семейства 
Koninckinidae Davidson и Cadomelidae Schuchret.

Замечания. Семейство Koninckinidae было предложено Дэвидсоном 
для единственного рода Koninckina (Davidson, 1853), которое впоследст­
вии было им отнесено к епприферидам (Davidson, 1884). В то же время 
Вудвард (Woodward, 1854) рассматривал Koninckina как подрод рода



Stophomena. Долл (Dali, 1877) и Вааген (Waagen, 1884) сближали копин- 
кинид с атршшдами, а Елерт (Oehlert, 1887) считал их переходной груп- 
пой от строфомеиид к спириферидам. Шухерт (Schuchert et Le Vene, 1929) 
поместил конинкинид в надсемейство Rostrospiracea, и такое системати­
ческое положение рассматриваемой группы сохранилось до настоящего 
времени. Что касается семейства Cadomellidae, то оно первоначально было 
выделено Шухертом в составе семейства Strophomenidae (Schuchert, 1893), 
а в дальнейшем относилось к совершенно разным группам (от тецидеид 
до хонетид).

В заметке Кауена и Радвика (Cowen, Rudwick, 1966) доказывается 
наличие спирального брахидия у кадомеллид. В связи с этим открытием 
семейство Cadomellidae предлагается считать младшим синонимом семей­
ства Koninckinidae, а надсемейство Koninckinacea, в связи с тем, что ав­
торы придерживались взглядов Мюир-Вуд (Muir-Wood, 1965) на система­
тику кадомеллид, сблпзыть с хонетидами. К сожалению, эти построения 
основаны на недоразумении. Кауен и Радвик нашли спираль у Cadomella 
davidsoni, которая резко отличается от типа рода Cadomella — С. moorei 
и, несомненно, относится к роду Koninckella семейства Koninckinidae, 
широко распространенному в лейасовых отложениях. Вместе с тем эта ис­
тория поучительна в том отношении, что ряд исследователей считает воз­
можным сближать конинкинид со строфоменидами или им родственными 
группами. В самом деле, если отвлечься от сложнопостроенной спирали 
конинкинид, все остальные морфологические структуры указывают на 
несомненное сходство со строфоменидами. К таким признакам следует от­
нести вогнуто-выпуклую форму раковины, прямой замочный край, нали­
чие арей на обеих створках дельтирия и нототирпя, закрытых нсевдодель- 
тидием и хилидием, апикального форамена, а также строение кардиналия. 
Наличие известковых поддержек — существенное отличие, но вес этого 
критерия обусловлен больше исторически сложившимися взглядами на 
таксономическую ценность структуры.

В этом вопросе мы солидаризируемся с Е. А. Ивановой (1967), кото­
рая совершенно резонно, на наш взгляд, отметила, что более важным яв­
ляется не присутствие или отсутствие известковых поддержек, а форма 
самого лофофора. Спиролоф у строфомеиид вполне вероятен, хотя возмож­
ны и более простые формы (Williams, 1965; Campbell, Talent, 1967), и бес­
спорно присутствовал по крайней мере у некоторых родов. Более того, как 
видно из отпечатков лофофора на брюшной створке рода Davidsonia, он 
имел спирали с конусами, обращенными вентрально, т. е. такими, как 
у конинкинид. Таким образом, конинкиниды и в этом отношении не отде­
ляются столь резко от строфомеиид, как это кажется с первого взгляда. 
В то же время спираль Koninckinacea существенно отличается от таковой 
атирид и других групп. Двойные спирали известны только у атироидоых 
брахиопод, но как Athyrididina , так и Retzidiina имеют первичные ленты 
спирали, расположенные между конусами, вершины которых направлены 
к бокам, тогда как у Koninckinacea первичные ленты занимают краевое 
положение, а вершины конусов направлены вентрально. Кроме того, край­
не своеобразно у конинкинид устроены круры и югум.

Сближение конинкинид п строфомеиид встречает некоторые трудности 
при сравнении структуры раковины. По Вилльямсу, позднепалеозойские 
строфомениды имеют однослойную раковину, состоящую только пз свое­
образного первичного пластинчатого слоя (Laminar layer, Williams, 
1968а). Конинкиниды, согласно полученным новым данным, также не ха­
рактеризовались стандартной секреционной деятельностью мантпи. От­
сутствие мелкокристаллического первичного слоя и ложная пористость— 
черты строфомепоидиые. Вторичный слой у конипкинид фиброзный, но 
таким же образом он построен и у многих древних строфомеиид (Williams 
1968а; 19706). Его вторичное появление у мезозойских деривативов строфо-



менид может быть объяснено явлениямп фетализации. Во всяком случае, 
структура раковины конинкинид столь же резко отличается от таковой ати- 
рид и других групп с известковыми спиралями, как и от строфоменид. 
Этот признак при современном состоянии изученности структур раковин 
ископаемых брахиопод не может считаться решающим при определении 
положения в системе конкретного таксона.

Как уже отмечалось, в состав надсемейства Konincldnacea включено 
также семейство Cadomellidae, Оно объединяет всего, один род Cadomella, 
который близок по всем деталям внешнего строения к конинкинидам, но 
имеет струйчатую раковину. Внутреннее строение этого рода недостаточ* 
но изучено, и ручные поддержки не известны. Мюир-Вуд (Muir-Wood, 
1965) изобразила типовой вид — С . moorei с данными апофизами, отходя­
щими от приямочных пластин. Вполне вероятно, что этот род также имел 
известковые ручные поддержки. Поскольку это предположение не под­
тверждено, семейство Cadomellidae включено в состав Konincldnacea с не­
которой долей условности.

С Е М Е Й С Т В О  КО N1NCKINIDAE DAVIDSON, 1853
Когшыкияацип с гладкой поверхностью раковины. Средний триас — 

лейас* Включает роды: Koninckina Suess, 1853; Amphiclina Laube, 1865; 
Kortinckella Munier-Chalmas, 1880; Amphiclinodonta Bittner, 1888.

Р о д  Koninckina Suess in Davidson, 1853 
Табл. XXVI фиг. 1, 2; рис. 42

K o n i n c k i n a :  Suess in Davidson, 1853, c. 92; Beecher, 1890, c. 212; Bittner, 1890, c. 95.
Типовой вид — Productus leonhardi Wissman, 1841; карнийский ярус 

Южных Альп.
Диагноз. Изменчивых размеров, обычно округленно-четырехуголь­

ные раковины с длинным замочным краем, как правило, равным макси­
мальной ширипе раковины. Спираль лишена шипов. Бугорки на краевых 
частях внутренней поверхности раковины отсутствуют.

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Альп, Карпат, Динарид, Кавказа, Памира, Индонезии.

Р а с . 4 2 .  Серия поперечных срезов через раковину K o n i n c k i n a  r h a e t i c a ;  
экз. № 394/184, Северо-Западный Кавказ, р. Сахрап, норииско-рэтские отложения.

Р о д  Am phiclina  Laube, 1865 
Табл. XXVI, фиг. 3 -5 ; рпс. 28, 29, 43 

A m p h i c l i n a :  Laube, 1865, с. 28; Bittner, 1890, с. 308; 1890, с. 215.
Типовой вид — Productus dubia Munster, 1841. Карнийский ярус Юж-̂  

ных Альп.



Рис, 43. Серия поперечных срезов через раковппу Amphiclina intermedia;
Северо-Западный Кавказ, г. Тхач, норипско-рэтскпе отложения*

Диагноз. Треугольных или округленно-пятиугольных очертаний ра­
ковины с узким замочным краем, значительно меньшим максимальной ши­
рины раковины. Спираль с шппами, которые также присутствуют и на 
югуме. Бугорки па краевых частях внутренней поверхности раковины не 
развиты. Края створок утолщены.

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Альп, Карпат, Динарид, Балкан, Крыма, Кавказа, Памира, Гималаев, 
Приморья.

Р о д  Koninckella Munier-Chalmas, 1880
Koninckella: Munier-Chalmas, 1880, с. 289; Davidson, 1884, c. 278;Beecher, 1890, cJ 213;

Bittner, 1890, c. 308; Boesse, 1896, c. 425.
IConinckodonta: Bittner, 1893, c. 137.

Типовой вид. Leptaena liasina Bouchard, 1847. Лейас Англии.
Диагноз. Раковины с широким замочным краем, но несколько мень­

шим максимальной ширины, обычно овальных очертаний. Спираль с ши­
пами. Вдоль внутренних частей лобного и боковых краев створок развиты 
разной ширины лимбы, покрытые бугорками.

Геологическое и географическое распространение. Средний триас — 
лейас Западной Европы.

Р о д  Amphiclinodonta Bittner, 1888 
Табл. XXVI, фиг. 6

Amphiclinodonta:  Bittner., 1888, с. 288; Bittner, 1890, с. 309.
Типовой вид. A . liassina Bittner, 1888. Лейас Альп.
Диагноз. Округленно-треугольных очертаний раковипы с очень ко­

ротким замочным краем, сходные с родом Amphiclina. Спираль с шипами,



Бугорки па краевых частях внутренних поверхностей обеих створок х о -  
рошо развиты.

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Альп, Карпат, Дииарид, Кавказа, Памира; лейас Западной Европы.

НАДСЕМЕЙСТВО THECOSPIRACEA BITTNER, 1890 
[Nom. transl hie. (ex Thecospiridae Bittner, 1890)]

Гладкие, реже бугорчатые раковины, прираставшие брюшной створ­
кой к субстрату в течение всей жизни. Арен на брюшной створке обычна 
высокая, с псевдодельтидием. Наспинной створке арея неразвита пли ру­
диментарна, нототирий и хилидий отсутствуют. Лофофор поддерживался 
известковым ручным аппаратом, имевшим изменчивое строение. Триас.

Включает семейства Thecospiridae Bittner, Thecospirellidae fam. nov ., 
Hungarithecidae fam. nov.

Замечания. Текоспириды большинством исследователей рассматрива­
лись как группа, родственная строфоменидам, но высказывались и иные 
точки зрения. Так, Шухерт (Schuchert, 1893; Schuchert et Le Vene, 1929) 
на основании наличия спиральных поддержек сближал текоспирид с ати- 
ридами или конинкинпдами. В последнее время, изменив своим взглядам 
ыа положение в системе текоспирид, к близким выводам пришел Вилльямс 
(Williams, 1968а). Как довод в пользу сближения текоспирид со спирпфе- 
ридами он выдвинул строение стенки раковины, что, как мы уже отмечали 
при рассмотрении конинкинид, не может быть принято в качестве основ- 
ного фактора при решении сложных вопросов систематики, учитывая сов­
ременный уровень изученности строения и морфогенеза стенки раковины 
ископаемых брахиопод.

По-видимому, следует согласиться с мнением Радвика (Cowen, Rud- 
wick, 1967), что способность к цементации раковины у замковых брахио­
под выработалась только у строфоменид и им родственных продуктид и уж е  
появление подобного способа крепления раковины у определенной груп­
пы говорит в пользу ее сближения со строфоменидами. Текоспириды кроме 
способа прикрепления имеют обычный для многих строфоменид кардияа- 
лий и характер мускульных полей. Для них свойственна также высокая 
брюшная арея с дельтирием, закрытым псевдодельтидием. Известна лож­
нопористая раковина с талеолами, стремЯйцимися к радиальному располо­
жению. Брахпдий текоспирид свидетельствует о наличии у них спироло- 
фусного лофофора с вершинами конусов, направленными вентрально. 
Спиролофусыый лофофор, как уже отмечалось, характерен и для строфоме­
нид. В целом текоспириды обнаруживают очень большое сходство с над- 
семейством Davidsoniacea и в настоящее время нет никаких данных для 
столь резкого изменения систематического положения этой группы, как 
предлагает Вилльямс. ■

Род Thecospirella относился одними исследователями к текоспяридам, 
другими — к тецидеидам и даже спириферидам (Schuchert et Le Vene, 
1929). Иногда его считали родом, положение которого в системе брахиопод 
неясно (Pitrat, 1965). Дополнительные исследования рода Thecospirella 
и нового рода Bittherella показали, что они имели раковину, прираставшую 
к субстрату макушкой брюшной створки в течение всей жизни. Эти роды 
характеризуются высокой ареей с дельтирием, закрытым выпуклым псев­
додельтидием, п строфическим ростом. В брюшной створке есть септа, до­
стигающая внутренней поверхности псевдодельтидия н слива1с|щаяся 
с ним. В спинной створке развиты высокий двухлопастной замочный от­
росток и приямочные пластины'. В целом все морфологические особенно­
сти, связанные со способом крепления, формой роста раковины, дельти- 
диальпыми образованиями, а также внутренним строением, указывают 
на явное сходство текоспиреллид со строфоменидами. Ручные поддержки



у Thecospirellidae поддерживали лофофор, не известный у современных 
форм ж не реконструированный среди ископаемых родов.

Hungarithecidae представляют собой третью группу триасовых при- 
крепленных брахиопод, обнаруживающих все существенные черты стро- 
фоменид в строении брюшной створки и кардиналия, но, как и предыду­
щие семейства, отличающихся от палеозойских форм наличием известко­
вых ручных поддержек. Отличительные черты семейства Huhgarithecidae— 
высокая септа в спинной створке и простые ручные поддержки, указываю­
щие на примитивное строение лофофора (шизолофа).

Все три триасовых семейства объединяют способ прикрепления к суб­
страту, редукция ареи на спинной створке, а следовательно, и иототирия 
с хилидием, строение стенки раковины (наличие пористых форм), а также 
появление спикул в мантии и стенке тела.

С Е М Е Й С Т В О  THECOSPIRIDAE BITTNER, 1890

Раковины изменчивых внешних очертаний и размеров, гладкие или 
бугорчатые. Септа в брюшной створке отсутствует, есть высокий септаль­
ный валик, разделяющий мускульное поле. Замочный отросток двухло­
пастной, приямочные пластины переходят в валик, ограничивающий мус­
кульное поле. Ручные поддержки пмеют вид спиралей с вершинами кону­
сов, направленными вентрально. Югум в виде перемычки, соединяющей 
дистальные концы крур, лишен отростков. Степка раковины состоит из 
мелкокристаллического первичного и фиброзного вторичного слоев. Вто­
ричный слой ложнопористный, эидопористость непостоянная. Трпас.

Включает роды Thecospira Zu^mayer, 1880 и Thecospiropsis gen. nov.

Р о д  Thecospira Zngmayer, 1880 
Табл. XXVI, фиг. 7, рис. 44

Thecospira: Zygmayer, 1880, с. 152; Bittner, 1890, с. 310 (part.); Ruchvick/1968, c. 329 
(part.).

Типовой вид. Thecidea haidingeri Suess, 1854. Рэтский ярус Альп.
Диагноз. Виды имеют наряду с ложной пористостью отчетливые но­

ровые каналы, пронизывающие первичный и вторичный слон раковины.
Видовой состав. Thecospira haidingeri Suess (1854, с. 43); Th. davidsoni 

Bittner (1890, c. 287); Th . granulata sp. nov.; Th. sp. (Rudwick, 1968, 
c. 335).

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Альп, Карпат, Кавказа, Памира.

Thecospira granulata sp. nov.*
Табл. XXVI, фиг. 8—10; рис. 45

Голотип. ИГиГ, № 394/1. Юго-Восточный Памир, Кунтай-Сан. Но- 
рийско-рэтские отложения.

Описание. Малых размеров, изменчивых, но чаще овальных пли ок­
ругленно-треугольных очертаний раковины. Голотип имеет 6 мм в длину, 
5 в ширину и 4 мм в толЩину. Спинная створка уплоЩена, но обычно не 
вогнутая. Лишь у редких экземпляров намечается небольшое понижение 
в передней части створки. Брюшная створка всегда высокая, равномерно 
изогнутая в продольном и поперечном направлениях, синус отсутствует.; 
Поверхность обеих створок покрыта очень мелкими низкими бугорками. 
Стенка раковины пористая. Поры тонкие, имеют одинаковый диаметр на 
внутренних и внешних поверхностях створок.

Внутреннее строение обычно для рода, количественная же сторона 
отдельных признаков подвержена большим изменениям. Насколько мож-

* Granulata {лат.) —  зернистая.



Рис. 44. Серия поперечных срезов через раковину, Tkecospira haidingeri; экз. 
394/183, Юго-Восточный Памир, Кастанат-Джилга норийско-рэтские отложения.

Рис. 45. Серия поперечных срезов через раковину Tkecospira 
granulata; экз. № 394/187, Юго-Восточный Памир, Бор-Тепа, 

норийско-рэтские отложения.

Рис. 46. Серия поперечных срезов через раковину Tkecospi- 
ropsis semseyi; экз. № 394/192, Венгрия, Веспрем, каршшский

ярус.



но судить по трем пришлифованным экземплярам (рис. 45), Th. granulate 
характеризуется очень сильно развитым септальным валиком в брюшной 
створке и высокой платформой для крепления мускулов. Югум отчетливо 
уплс^щен, а не дугообразно изогнут, как у большинства видов рода Theco- 
spira. Специфическими у описываемого вида являются лобные и боковые 
края, несущие небольшие, перпендикулярные к краям раковины желоб­
ки, чередующиеся с небольшими валиками.

С р а в н е н и е .  Сходную с описываемым видом скульптуру рако­
вины имеют Th. haidingeri Zuyinayer. От этого вида Th. granulata отлича­
ется очертаниями раковины, большей ее длиной , относительно более вы­
пуклой брюшной створкой, значительно меньшими размерами, а также 
характером лобного и боковых краев, несущих желобки.

Геологическое и географическое распространение. Вид встречен толь­
ко в норийско-рэтских отложениях Памира.

Материал. 32 экз.— Кунтай-Сай, Кастанат-Джилга; Юго-Восточпый 
Памир.

Р о д  Thecospiropsis gen. nov.
Табл. XXVII, фиг. 1 -5 , И; рис. 26, 46, 47

Типовой вид. Thecospira semseyi Bittner, 1900. Карнийский ярус 
Венгрии.

Диагноз. Текоспириды, лишенные эндопористости.
Описание. Раковины изменчивых очертаний, с разной высотой ареей. 

Псевдодельтидий плоский, слит с поверхностью ареи. Замочный край 
разной длины, но всегда короче максимальной ширины раковины, замоч­
ные углы закруглены. Поверх* 
ность раковин гладкая, реже с 
мелкими бугорочками. В брюш­
ной створке разной высоты 
септальный валик, разделяю­
щий мускульное поле, которое 
нередко приподнято в передней 
части в виде платформы. За­
мочный отросток разной высо­
ты, двухлопастной, приямочные 
пластины переходят к передне­
му краю в валики, окружаю­
щие различной величины мус­
кульное поле. Стенка раковины 
непористая.

Видовой состав. Thecospira Северо-Западпый Кавказ, р. Сахрай, норий- 
semseyi (Bittner) (1900, с. 41); ский ярус-
Th. arenosz (Bittner) (1890,
с. 160); Th. tirolensis (Loretz) (1875, c. 820); Th. tenuistriata Bittner (1890, 
c. 143); ? Thecidium concentricum Munster (1841, c. 65); ? Th. piestingensis 
Bittner (1890, c. 232); ? Th. sturzenbaumi Bittner (1890, c. 280).

Сравнение. От рода Thecospira новый род отличается отсутствием 
пористости.

Геологическое п географическое распространение., Поздний триас 
Альп, Карпат, Венгрии, Кавказа, Памира.

С Е М Е Й С Т В О  THECOSPIRELLIDAE DAGYS, 1972

Резко неравностворчатые раковины с нередко очень высокой брюш­
ной створкой и уплощенной или вогнутой спинной створкой. Дельтирий 
закрыт выпуклым псевдодельтидием. В брюшной створке септа, дости­
гающая псевдодельтидия и срастающаяся с последним. Замочный отросток



двухлопастной, приямочные пластины короткие. Ручной аппарат сложпо- 
построенный, состоит пз нисходящих ветвей, соединяющихся с дном  
спинной створки, и крючковидных двойных восходящих ветвей. Поздний 
триас.

Включает два рода — Thecospirella Bittner, 1900 и Bittnerella gen. nov.

Р о д  Thecospirella Bittner, 1900 

Табл. XXVII, фиг. 6-10; рис. 30, 31, 48 

T h e c o s p i r e l l a ’. Bittner, 1900, с. 16.

Типовой вид. Th . loczyi Bittner, 1900. Карнийский ярус Венгрии.
Диагноз. Маленькие раковины с удлиненной, разной высоты брюш­

ной створкой и вогнутой спинной створкой. На брюшной створке, как 
правило, развит узкий желобок и иногда, есть соответствующий ему 
гребень на спинной створке. Стенка раковины пористая, поры равномерно 
расположены как на внутренней, так и на наружной поверхностях.

Ручной аппарат состоит из длинных нисходящих ветвей, которые 
отходят от дистальных концов приямочных пластин и протягиваются 
вдоль краев спинной створки до передней части, где возникает резкий 
задне-брюшной выступ. Восходящие ветви образованы двумя субпарал­
лельными, приближенными к брюшной створке крючковидными лентами, 
соединенными перемычкой. Примерно в средней части восходящие ветви 
слиты при помощи югумообразной пластины. Передняя часть ручного 
аппарата у взрослых экземпляров соединена сросшимися спикуламп.

Видовой состав. Thecocyrtella loczyi Bittner (1900, с. 46); ? Thecidium  
discors Bittner (1890, c. 69); Spirifer bidorsatus Klipstein (1843, c. 232).

Геологическое и географическое распространение. Карнийский век 
Южных Альп и Венгрии.

Р и с .  4 8 .  Серия поперочвых срезов через раковипу T h e c o s p i r e l l a  l o c z y i ; экз. 394/179, 
Венгрия, Веспрем, карнийский ярус.



Р о д  Bittnerella gen. nov.*

Типовой вид. В. bittneri sp. nov. Карнийский ярус Памира.
Диагноз. Очень сильно неравностворчатые раковины с кубковидной 

брюшной створкой и уплощенной или слегка вогнутой спинной створкой. 
Стенка раковины с интенсивно ветвящимися норовыми каналами. В пе­
редней части спинной створки имеется низкая септа.

Описание. Раковины относительно крупных размеров, сильно нерав­
ностворчатые. Брюшная створка очень высокая, бокаловидная, без 
синуса. Спинная' створка уплощенная, слабовогнутая в передней части. 
Макушка прямая или слегка загнутая, часты формы с искривленной 
макушкой, рубец прикрепления маленький. Арея высокая, плоская, 
дельтирий закрыт выпуклым широким псевдодельтидием. Замочный 
край примерно равен максимальной ширине раковины. Стенка раковины 
пористая, поры имеют дифференцированное расположение. На внутренней 
поверхности они более крупные, располагаются в радиальные ряды. 
В стенке раковины поровые каналы интенсивно ветвятся, и наружные 
поверхности створок покрыты равномерно расположенными (в порядке, 
близком к шахматному) более тонкими порами по сравнению с порами 
внутренних слоев.

Септа очень длинная, тонкая, сливается с псевдодельтидием. Ручной 
аппарат сложнопостроенный, но его детали не вполне ясны. Насколько 
можно судить по сериям срезов, у описываемого рода имеются двойные 
крючковидные восходящие ветви и югумообразная перемычка (как у рода 
Thecospirella). По-видимому, у Bittnerella нет резкого задне-брюшного 
выступа на нисходящих ветвях, как у Thecospirella. Ручной аппарат 
у описываемого рода тонкий. В передней части спинной створки имеется 
сетгга.

Видовой состав, В . bittneri sp. nov.; Cyrtina gracilima Bittner (1900, 
c. 25).

Сравнения и замечания. От рода Thecospirella новый род отличается 
очень сильно неравностворчатой раковиной, характером пористости п 
наличием септы в передней части спинной створки.

Характерные черты рода Bittnerella впервые были указаны Холлом 
и Кларком (Hall et Clarke, 1894), которые установили род Bittnerula , 
ссылаясь на изображения Cyrtina zitteli Bittner, существенно отличные 
от голотипа. Последний следует считать, согласно указанию Биттнера 
(Bittner, 1890), экземпляры, описанные Лаубе (Laube, 18135) как Cyrtina 
buchi, которые имеют все характерные черты рода Thecocyrtella (Spi- 
riforinacea) (см. описание подсемейства Thecocyrtellinae). Позднее Биттне­
ром к Cyrtina zitteli были отнесены экземпляры, имеющие ясные следы 
прикрепления (Bittner, 1892, с. 15, табл. 1, фиг. 16 п др.), в большом 
количестве обнаруженные в карнииских и норийских отложениях Памира 
и достаточно полно изученные. Как показали исследования памирских 
форм, они имеют лишь внешнее (хотя и очень большое) сходство с теко- 
цпртеллинами, тогда как их внутреннее строение указывает на совершенно 
явную близость к роду Thecospirella. Именно эти формы послужили осно­
ванием Холлу и Кларку для выделения рода Bittnerula, однако у них 
нет ничего общего с голотипом Cyrtina zitteli.

Геологическое и географическое распространение. Карнийский век 
Южных Альп, Венгрии, возможно, Динарид; карнийский и норийский 
века Памира.

* Род назван в честь австрийского палеонтолога Александра Биттнера,



Bittnerella bittneri sp. nov.
Табл. XXVIII, фиг. 1; рис. 49

C y r t i n a  z i t t e l i : ?  Bittner, 1890, c. 117, табл. 41, фиг. 22; Bittner, 1892a, с. 15, табл. 1, 
фиг. 16.

T h e c o c y r t e l l a  cf. a m p e z z a n a :  Bittner, 1902, c. 629, табл. 27, фиг. 26—28.
Голотип. ИГиГ, № 394/16. Юго-Восточный Памир, сай Шинды. 

Карнийский ярус.
Описание. Сильно удлиненные раковины с длиной в 2—2,5 раза  

больше ширины. Голотпп имеет 11 мм в длину, 5 в ширину и 10 мм в вы­
соту, но встречаются отдельные экземпляры более крупных размеров,

Р и с .  4 9 .  Серпя поперечных Срезов через раковину B i t t n e r e l l a  b i t t n e r i ; 
экз. № 394/19, Юго-Восточный Памир, сан Шинды, карнийский ярус.

достигающие 16 мм в длину. Брюшная створка очень высокая, имеет вид 
бокала или высокого колпачка, обычно с искривленной макушкой. След 
прикрепления маленький. Арея достаточно четко отграничена от боковых 
поверхностей, перпендикулярна к плоскости смыкания створок. Дельти- 
рии широкий, занимает почти половину ареи, закрыт сильновыпуклым 
исевдодельтидием. Сппнная створка уплощена и немного вогнута в перед­
ней части. Замочный край равен максимальной ширине раковины, замоч­
ные углы прямые. Боковые кпмпссуры плавно изогнуты в сторону спин­
ной створки, лобная — с отчетливым вентральным изгибом.

Внутреннее строение приведено в описании рода Bittnerella.
Сравнение. От Cyrtina gracilima Bittner, которая, по всей вероят­

ности, относится к роду Bittnerella , новый вид отличается более короткой 
и широкой раковиной, а также отсутствием срединного валика на спинной 
створке.

Геологическое и географическое распространение. Карнийский век 
Южных Альп и, возможно, Динарид; карнийский п норийскип века 
Памира.

Материал. 38 экз.— сай Шинды, Юго-Восточный Памир.

С Е М Е Й С Т В О  Н UNGARITHECIDAE DAGYS, 1972

Изменчивых очертаний прикрепляющиеся формы с высокой септой 
в спинной створке. Ручной аппарат в виде разной высоты пластину пол­



ностью или часютно соединенных с дном створки, отходящих от приямоч- 
ных пластин и сливающихся с септой у лобного края. Раковина пористая. 
Поздний триас.

Включает два подсемейства: Pamirothecinae subfam. nov. и Hungari- 
thecinae subfam. nov.

ПОДСЕМЕЙСТВО PAMIROTHECINAE SUBFAM. NOV.
Раковины вогнуто-выпуклые. Арея на брюшной створке низкая, 

псевдодельтидий резорбирован сильно разросшимся следом прикрепле­
ния. Ручной аппарат в виде высоких субгоризонтальных пластин, слитых 
с дном створки в передней части и свободных в задней части.

Поздний триас. Включает один род — Pamirotheca gen. nov.
Сравнение. От описываемого ниже подсемейства Hugarithecinae отли­

чается вогнуто-выпуклой формой раковины, низкой, лежащей в смычной 
плоскости ареей и характером ручных поддержек.

Р о д  Pamirotheca gen. nov.*
Типовой вид — Р, aulacothyridiformis sp. nov. Норийско-рэтские отло­

жения Памира.
Диагноз. Гладкие овальные раковины с умеренно выпуклой брюшной 

створкой и вогнутой спинной. Септальные образования в брюшной створке 
отсутствуют. Септа спинной створки высокая, почти достигает брюшной 
створки, свободная в задней части.

Описание. Раковины небольших размеров, удлиненно-овальных очер­
таний, с гладкой поверхностью, лишенной даже концентрических линий 
нарастания. Брюшная створка равномерно изогнута в продольном и 
поперечном направлениях, умеренно вздутая. Спинная створка постоянно 
вогнутая. Макушка маленькая, в значительной мере занята относительно 
крупным следом прирастания. Стенка раковины пористая. Поры имеют 
близкий диаметр на наружной п внутренней поверхностях, ветвление 
поровых каналов неизвестно.

В брюшной створке отсутствуют всякие септальные образования и 
нет ясно выраженного мускульного поля. В спинной створке септа высо­
кая, почти достигает брюшной створки и прослеживается на всю длину 
створки. В передней части септа не связана с дном створки. Ручные под­
держки имеют вид субвертикальных или наклоненных к бокам высоких 
пластин, свободных только в задней части раковины. Ручные поддержки 
соединяются с приямочными пластинами короткими отростками — кру- 
рами, направленными от приямочных пластин к центру раковпны.

Видовой состав. Типовой вид.
Сравнение. Описываемый род — единственный представитель под­

семейства Pamirothecinae. Конвергентные формы нам не известны.
Геологическое и географическое распространение. Норийский, рэт- 

ский века Памира.

Pamirotheca aulacothyridiformis sp. nov.**
Табл. XXVIII, фпг. 2, 3; рпс. 27, 50

Голотип. ИГиГ, № 394/16; Юго-Восточный Памир, сай Кастанат- 
Джилга, норийско-рэтские отложения.

Описание. Раковина небольших размеров, олькотироидного облика. 
Голотип имеет 6 мм в длину, 5 мм в ширину и 2,5 мм в толщину. Брюшная 
створка умеренно выпуклая, имеет поперечный изгиб больше продольного. 
Спинная створка постоянно вогнутая, даже у наиболее молодых экземпля-

* Родовое название дано по Памиру.
** Видовое название дано по сходству с родом Aulacothyris,



Р и с .  5 0 .  Серия поперечных срезов через раковину P a m i r o t h e c a  a u l a c o t h i j r o i d e a \
экз. 394/27, Юго-Восточный Памир, Бор-Тепа, порпйско-рэтские отложения.

п
ров (менее 2 мм в длину). Замочный край прямой, меньше максимальной 
ширины раковины. Лобный и боковые края закруглены. Комиссуры 
ровные. Макушка короткая, иногда не развита, полностью резорбирована 
крупным следом прирастания. Арея очень низкая, с шириной значительно 
большей высоты, лежит в смычной плоскости створок. Дельтирий и 
псевдодельтидий обычно не развиты, средняя часть ареи занята следом 
прирастания.

Внутреннее строение приведено в диагнозе рода.
Сравнение. Род Pamirotheca является монотипическим.
Геологическое и географическое распространение. Норийский и 

рэтский века Памира.
Материал. 58 экз.— Кастанат-Джилга, Кунтай-Сай; Юго-Восточный 

Памир. .

ПОДСЕМЕЙСТВО HUNGARITHECINAE SUBFAM. NOV.

Раковины двояковыпуклые. Арея на брюшной створке высокая, 
псевдодельтидий слит с поверхностью ареи. Ручной аппарат в виде низких 
пластин, соединенных на всем протяжении с дном, створки. Поздний триас.

Включает один род — Hungaritheca Dagys, 1972.
Сравнение. Приведено при описании подсемейства Pamirothecinae.

Р о д  Hungaritheca gen. nov.
Табл. XXVIII, фпг. 7; рпс. 32 

H u n g a r i t h e c a :  Дагпс, 1972г, с. 97.
Типовой впд. Thecospira andreaei Bittner, 1900. Карнийский ярус 

Венгрии.
Диагноз. Резко неравностворчатые раковины с высокой брюшной 

створкой п выпуклой, но значительно более низкой спинной створкой. 
В брюшной створке широкое мускульное поле, располагающееся на 
слегка приподнятой в передней частя платформе и разделенное септальным 
валиком. Ручной аппарат в виде ппзких лент, являющихся прямым про­
должением приямочных пластин. Септа высокая, иногда раздвоенная на 
конце.

Описание. Раковины удлиненные, обычно неправильной формы, 
резко неравностворчатые. Брюшная створка высокая, с плоской ареей,



на которой не выделяется псевдодельтыдий. Последний довольно широкий, 
слит с поверхностью арен и улавливается лишь в поперечных срезах. 
След прикрепления разных размеров, обычно небольшой. Спинная створка 
значительно ниже брюшной, но всегда выпуклая, имеет вид низкого 
конуса. Как и брюшная створка, она характеризуется миксоперифери­
ческим ростом, и в ее задней части образуется ареевпдная площадка, ли­
шенная, однако, нототирия и хилидия. Замочный край прямой, примерно 
равен максимальной ширине раковины. Комиссуры прямые.

В брюшной створке довольно высокий септальный валик, разделяю­
щий широкое мускульное поле, слегка приподнятое в передней части и 
имеющее вид платформы. Замочный отросток высокий, двухлопастной, 
приямочные пластины короткие. От пх дистальных концов к передней 
части септы отходят низкие пластины, слитые с дном створки — ручные 
поддержки. Септа высокая, прослеживается на 2/3 длины створки, пногда 
раздвоенная на конце.

Видовой состав. Типовой вид.
Сравнение. Род Hungaritheca является единственным представителем 

рассматриваемого подсемейства. От внешне сходных текоспирид отли­
чается внутренним строением, в первую очередь отсутствием спиральных 
ручных поддержек.

Геологическое и географическое распространение. Карнийский век 
Венгрии.

НАДСЕМЕЙСТВО THECIDEACEA GRAY, 1840 

С Е М Е Й С Т В О  THECIDEIDAE GRAY, 1840* 

ПОДСЕМЕЙСТВО DAVIDSONELLINAE PAJAUD, 1966 
Р о д  Davidsonella Munier - Chalmas, 1880 

Табл. XXVIII, фпг. 8-10; рис. 51
Типовой вид. Thecidea sinuata Eudes-Deslongchanips, 1853. Лейас 

Франции.
Диагноз. Маленькие гладкие удлиненные раковины с отчетливым 

псевдодельтидием. Раковина ложнопористая с отдельными эндопорами.

* Ввиду небольшого количества изученного материала систематика этого се­
мейства в данной работе ие рассматривается и принята полностью по работе Пажо 
(Pajaud, 1970).



Гемиспондилин развит в разной степени. Трансверсарин разобщенный, 
по крайней мере, у древних представителей. Септа высокая, почти дости­
гает брюшной створки. Брахиальные гребни не развиты. Брахиальные 
полости и лимб отчетливо гранулированы.

Замечания. В триасовых отложениях известен всего один вид —
D. rhaetica (Zugmayer) (1880, с. 18) — первый достоверный представитель 
семейства Thecideidae. Он имеет наиболее простое строение брахиального 
аппарата, лишен полного трансверсария и, по-видимому, является одной 
из исходных форм для всех тецидепд. Первоначально он описан в рэтских 
отложениях Альп и встречен памп в норписких п норипско-рэтских от­
ложениях Памира.

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Альп и Памира; лейас Западной Европы.

С Е М Е Й С Т В О  TUCTRYXJIDAE WILLIAMS, 1965

Вогнуто-выпуклые гладкие раковины, прикрепленные к субстрату 
макушкой. Арен на обеих створках развиты слабо. Лопасти лофофора 
направлены к бокам, дополнительные лопасти появляются у замочного 
края. Стенка раковины ложнопористая. Поздний триас (рэтский век).

Включает один род — Bactnjnium  Emmrich.
Замечания. Семейство Bactryniidae объединяет один род — Bactry- 

nium, систематическое положение которого отдельными авторами опре­
делялось совсршепно по-разному. Цугмайер (Zugmayer, 1880), который 
первый дал точное описание рода Bactrynium (=Pierophloios), указал 
на большое сходство его с тецидетгдамп. Вааген (YVaagen, 1883), Биттпср 
(Bittner, 1890), Вапнер (Wanner, 1935) и другие считали этот род переход­
ной формой между литошшдами и тецидеидами. Эллиотт (Elliott, 19536), 
Стелли (Stehli, 1950) и другие рассматривали Bactrynium  как последнего 
представителя литониид. но эти взгляды были подвергнуты критике 
со сторопы Т. Т. Сарычевой (1964) н Радвпка (Rudwick, 1968). Последний 
автор дал детальное описание морфологии раковины этого рода и привел 
убедительные доказательства, которые мы полностью разделяем, бесспор­
ных филогенетических связей Bactryniidae с тецидеидами. Вместе с тем 
Радвпком были отмечены специфические черты этого семейства (главным 
образом боковая ориентация лопастей лофофора и способ закладки вторич­
ных лопастей), позволяющие считать семейство Bactryniidae специали­
зированной боковой ветвью тецидеопдиых брахиопод-

Р о д  Bactrynium  Emmrich, 1855 

Табл. XXVIII, фиг. 11

B a c t r y n i u m ' .  Emmrich. 1855, с. 449; Williams, 1965, с. 521; Rudwick, 1968, с. 329. 
Р t e r o p h l o i o s :  Guembel, 1861, с. 411.

Типовой вид. В. bicarinatum Emmrich, 1855. Рэтскпи ярус Альп.
Диагноз. Овальные раковины с сильиовогнутоы спинной створкой. 

Поверхность раковины с тонкими концентрическими линиями нарастания. 
Замочный край прямой, изменчивой длины. Строение арей и дельтидиаль- 
ных образовании не выяснено. Замочный отросток не разделен на лопасти. 
Ручной аппарат из 8—10 лопастей, разделенных боковыми выемками 
(аналоги восходящего аппарата тецидепд). Срединная зазубренность 
(=септа или главная пластина восходящего аппарата тецидеид) очень 
длинная, прослеживается почти до замочного края.

Геологическое и географическое распространение. Рэтский век Альп 
и Карпат.



О Т Р Я Д  RHYNCHONELLIDA KUHN, 1949

Двояковыпуклые раковины с нестрофическим ростом и обособленной 
клювовидной макушкой. Синус в брюшной створке и соответствующее 
ему возвышение на спинной створке развиты в разной степени; встреча­
ются также роды с обратным расположением синуса и возвышения. 
Дельтирий в разной степени закрыт дельтиднальными пластинами, реже 
открытый. Ручной аппарат в виде коротких крючков — крур, поддержи­
вающих только основание лофофора. Лофофор у современных форм спиро- 
лофусный, с дорзально ориентированными вершинами конусов. Палли- 
альыые отпечатки с одной парой главных стволов в каждой мантийной 
полости. Строение раковинного вещества сплошное, реже пористое. Сред­
ний ордовик — ныне. Объединяет надсемейства RhynchoneHacea Gray, 
Basiliolacea Cooper, Rhynchoporacea Muir-Wood.

Замечания. Разделение отряда Rhynchonellicla на надсемейства, 
которые соответствовали бы основным направлениям эволюции этой груп­
пы, в настоящее время проведено еще недостаточно полно. В последних 
крупных сводках, где общее признание получил статус ринхонеллид в ка­
честве самостоятельного отряда, из состава надсемейства RhynchoneHacea 
как самостоятельны? надсемейства были обособлены обычно небольшие 
по объему группы, резко отклоняющиеся от основного ствола по стрению 
отдельных скелетных образований. Все эти надсемейства, несомненно, 
представляют боковые ветви эволюции и обычно не играют существенной 
роли в общем комплексе ринхонеллид. Подавляющее болыпиство родов 
в настоящее время остается в составе единственного надсемейства Rhyn- 
chonellacea. Причина тому — крайний консерватизм отряда, широкое рас­
пространение явлений гомеоморфии, параллелизма в развитии и др., 
охватывающих не только внешние, но п внутренние признаки, а также 
недостаточная изученность многих форм. В первую очередь следует отме­
тить краппе слабую информацию о ручном аппарате палеозойских ринхо­
неллид, которая, судя по большому значению этой структуры для систе­
матики мезокайнозойских ринхонеллид, несомненно окажется полезной 
при выявлении филогенетических связен палеозойских форм. Имеющиеся 
отрывочные сведения о строении крур отдельных палеозойских родов 
(Cooper, 1956; Schmidt, 1904, и др.) показывают пх большое разнообразие 
и в ряде случаев определенные отличия от типов крур, известных среди 
мезозойских и кайнозойских форм. К сожалению, эти данные настолько 
фрагментарны, что в настоящее время трудно высказать любые конструк­
тивные предположения, касающиеся систематики палеозойских форм, 
в которых был бы учтен тот же комплекс признаков, как и у более молодых 
ринхонеллоидных брахиопод. В связи с этим, совершенно отчетливо созна­
вая неравноценность надсемейства RhynchoneHacea по сравнению с дру­
гими надсемействами и его, вероятно, сборный характер, в данной работе 
мы рассматриваем это надсемейство в общепринятом объеме.

НАДСЕМЕЙСТВО BASILIOLACEA COOPER, 1959 
[Nom. transl. Makridin, 1964/ex  Basiliolidae Cooper, 1959)]

Раковины с изменчивыми очертаниями, с разной степенью развития 
синуса и его положением, от гладких до ребристых. Замочные пластины 
разъединены, септа я септалип обычно отсутствуют. Круры фальцифе- 
ровые, септиферовые, цилнферовые и аркуиферовые. ? Пермь — ныне.

Объединяет семейства: Basiliolidae Cooper, Erymnariidae Cooper, 
Norellidae Ager, Ilalorellidae Ager, ? Laevirhynchiidae fam. nov.

Замечания. В. П. Макридин в составе надсемейства Basiliolacea 
объединил два семейства — Basiliolidae Cooper и Ilypothyridinidae 
Rzonsnickaja. Позднее В. П. Камышан добавил к ним семейство Erymna­
riidae Cooper. Согласно последним дапиыы Шмидт (Н. Schmidt, D. Мс.



Laren, 1965), тииоеой род палеозойского семейства Hypothyridina имеет 
слабо развитые септу и септальный, а также отчетливый замочный отро­
сток со струйчатым мпофором, что позволило этому исследователю рас­
сматривать гипотиридинпд в составе семейства Uncinulidae. М. А. Ржонс- 
ницкая (1960) в состав семейства Hypothyridinidae включила подсемейство 
Pugna^inae, которое впоследстЕпи было поднято Шмидт до ранга само­
стоятельного сзменства. Последний таксон в трактовке Шмидт включает 
очень разнообразные роды и требует ревизии, но типовой род имеет, не­
сомненно, разъединенную замочную пластину и лишен септальных обра­
зований.

Круры у рода Pugnax крайне специфические, не известные среди ме­
зозойских форм. Генетические связп между Pugnacidae и базилиолидами 
нам кажутся маловероятными. Тем не менее уже в поздней перми есть 
представители настоящих Basiliolacea. Род Vncinunellina имеет кардина- 
лий и круры базплполацип. Не исключено, что сходные кардиналий и 
круры у рода Gerasimouia. По-видимому, в перми базилиолацни были не 
столь редки, как это кажется на первый взгляд, но онп до настоящего вре­
мени остаются недостаточно изученными.

С Е М Е Й С Т В О  BASILIOLIDAE COOPER, 1959
Преимущественно с синусом на брюшной створке и возвышением на 

спинной; сулькатные формы редки. Скульптура изменчива. Септа и сеп- 
талий не развиты. Круры фальциферовые. ? Пермь — ныне. Объединяет 
три подсемейства: Basiliolinae Cooper, 1959; Aetbeinae Cooper, 1959; 
Aphlesiinae Cooper, 1959.

ПОДСЕМЕЙСТВО BASILIOLINAE COOPER, 1959
Базилиолиды с крурами, прикрепленными к широким замочным 

пластинам. Триас — ныне. В триасовых отложениях известен один род — 
Veghirhynchia gen. nov.

Р о д  Veghirhynchia gen. nov.*
Табл. XXIX, фпг. 1—3; рпс. 52

Типовой вид. Rhynchonella arpadica Bittner, 1902. Карпинский ярус 
Венгрии.

Диагноз. Раковины маленькие, с обычно незначительно развитым 
синусом и возвышением. Задние части створок гладкие, па передних раз­
виты угловатые тонкие ребра. Макушка прямая, дельтидиальные пластины 
соединены. Круры относительно узкие.

Описание. Раковины маленькие, удлиненно-овальные или грушевид­
ные. Синус на брюшной створке обычно неглубокий, уплощенный. Соответ­
ствующее возвышение развито слабо пли отсутствует. Макушка короткая, 
прямая, с округленными плечиками, палинтроп не обозначен. Форамен 
крупный, гипотирндный, овальный по форме. Дельтидиальные пластины 
узкие, соединенные. Поверхность створок гладкая в задней части и иесе^ 
угловатые тонкие ребра в передней.

Зубные пластины расходящиеся, толстые, приближены к боковым 
стенкам раковины. Внутренний ножной воротничок отсутствует. Замоч­
ные пластины довольно шпрокпе, лежат в смычной плоскости створок, 
не отделены от внутренних ириямочных гребней. Имеется низкий септаль­
ный валик. Круры фальциферового тина, но относительно узкие, лежат 
в смычной плоскости илы слабо вентрально-изогнутые. Примакушечные 
части обеих створок утолщены вторичными отложениями раковины.

* Название рода дано в честь венгерского палеонтолога д-ра Е, Vegh.



Р и с .  5 2 .  Сория поперечных срезов через раковпну Y e g h i r  l i y n c / Ua  a r p a d i c a \  
экз. № 394/202, Венгрия, Веспрем, карнийскнп ярус.

Видовой состав. Veghirhynchia arpadica Bittner (1900, с. 160); Rhyn- 
chonella semicostata Munster (1841, c. 56); ? Rh. cornaliana Bittner (1890, 
c. 103); ? Rh. blassi Bittner (1890, c. 104).

Сравнение. От юрских базилиолпд, в первую очередь рода Stolmor- 
hynchia, описываемый род отличается продолжительной гладкой стадией, 
а также значительно более узкими крурамгг. Очень сходный внешний об­
лик и характер скульптуры имеет позднемеловой род Orbirhynchia Pet­
ti tt. От последнего Veghirhynchia отличается более высокой я прямой ма­
кушкой, отсутствием ножного воротничка, значительно более узкими кру- 
рами, а также ориентацией замочных пластин, их шириной и массив­
ностью.

Геологическое п географическое распространение. Поздний триас 
Европы (Южные Альпы, Венгрия, Кавказ) п Приморья.

С Е М Е Й С Т В О  HALORELLIDAE AGER, 1965 

[Norn, transl. hie (ex Halorellinae Ager, 1965)7

Раковины широкие, обычно с синусами на обеих створках, реже 
синус на спинной створке только на раннпх стадиях развития. Септа и 
сеиталий отсутствуют или развиты слабо. Замочные пластины редуциро­
ваны. Круры цилиферовые. Поздний триас.

Объединяет два рода — Halorella Bittner, 1884 п Halorelloidea Ager, 
1960.

Замечания. Эгер рассматриваемый таксон выделил в качестве под­
семейства семейства Dimerellidae (Ager, 1965). Это семейство в его трак­
товке объединяет внешне сходные сулъкатчые формы, которые, однако, 
обнаруживают принципиально разные типы строения кардииадия и 
крур. Нет никаких сомнении, что семейство Dimerellidae, в понимании 
Эгера, представляет совершенно гетерогенную, искусственную группи­
ровку. Большинство подсемейств, различаемых Эгером среди семейства 
Dimerellidae, представляют собою генетически не связанные группы,

S5



которые по этой причине лучше рассматривать в качестве самостоятель­
ных семейств. Таковыми являются Halorellidae Ager, Peregrinellidae 
Ager, Norelliclae Ager. Что касается подсемейства Rhynchonellininae, 
то в трактовке Эгера оно полностью соответствует семейству Егушпа- 
riidae. К сожалению, полная характеристика внутреннего строения типо­
вого рода Rhynchonellina в настоящее время не известна. Не исключена 
возможность, что подсемейство Rhynchonellininae имеет диагноз, отличный 
от данного Эгером.

Р о д  Halorella Bittner, 1884 
Табл. XXIX. фиг. 4; рис. 53

H a l o r e l l a : Bittner, 1884, с. 107 (част.); Bittner, 1890, с. 172 (част.); Дагис, 1963а, с. 53 
B a r z e l l i n i a : Gregoria, 1930 (?).

Типовой вид. Terebratula amphitoma Bronn, 1832. Р1орийский ярус  
Северных Альп.

Диагноз. Обычно очень крупных размеров поперечно-овальные рако­
вины с угловатыми ребрами, прослеживающимися на всей поверхности 
створок. Макушка в разной степени загнутая, с острыми плечиками и

отчетливым палинтропом. Синусы на обеих створках, реже синус на спин­
ной створке только у молодых экземпляров. Зубные пластины длинные, 
расходящиеся. Замочные пластины редуцированы, круры прикрепляются 
непосредственно к приямочным гребням. Септа и септалиы развиты слабо 
или отсутствуют. Круры длинные, цилиферовые, довольно сильно вен­
трально-изогнутые .

Геологическое и географическое распространение. Норхшский век 
Альп, Карпат,' Сицилии, Памира, Индонезии, Северо-Востока СССР, 
Северной и Южной Америк.



Р о д  Halorelloidea Ager, 1960 
Табл. XXIX, фпг. 5, 6; рпс. 54 

H a l o r e l l o i d e a :  Ager, 1960, с. 159, Дагис, 1963а, с. 60.
Типовой вид. Halorella rectifrons Bittner, 1890. Норийский ярус 

Северных Альп.
Диагноз. Подобные роду Halorella, но гладкие или с редкими низ­

кими складками. Зубные пластины субпараллельные, ножной воротни­
чок развит. Замочные пластины редуцированы, круры цилиферового 
типа, очень длинные, сильно вентрально-изогнутые. Септа и септальные 
пластины отсутствуют. В примакушечных частях сильно развиты вторич­
ные утолщения.

Геологическое и географическое распространение. Норийский век 
Альп, Сицилии. Памира, Индонезии*

С Е М Е Й С Т В О  ERYMNARIIDAE COOPER, 1959

Обычно с синусом на спинной створке, реже сулькатные формы с из­
менчивой скульптурой. Низкая септа и септалий, функционирующие 
только на ранних стадиях развития, имеются у древних представителей; 
более молодые лишены септальных образований. Круры септиферовые. 
Поздний триас — эоцен.

Объединяет роды: Erymnaria Cooper, 1959; Septocrurella Wisniewska, 
1932; Caucasella Moisseiev, 1934; Caluirhynchia Kamysh.au, 1967; Sulcirostra 
Cooper er Muir-Wood, 1951; Crurirhynchia Dagys, 1961.

Р о д  Crurirhynchia Dagys, 1961 
Табл.. XXX, фиг. 1; рпс. 55 

C r u r i r h y n c h i a : Д ате, 19616, с. 96; Д ате, 1963а, с. 63.
Типовой вид. Crurirhynchia kiparisouae Dagys, 1961. Норийский ярус 

Кавказа.
Диагноз. Небольших размеров поперечно-овальные раковины, по­

крытые острыми ребрами, прослеживающимися до макушки. Макушка 
короткая, слабозагнутая с неотчетливыми плечиками. Форамен гипо- 
тиридный, дельтидиальяые пластины соединены. Зубные пластины длин­
ные, расходящиеся. Ножной воротничок развит. Замочные пластины уз­
кие, слиты с приямочными гребнями. Септа низкая, септалий очень ма­
ленький. Круры септиферовые, довольно длинные.

Г е о л о г и ч е с к о е  и г е о г р а ф и ч е с к о е  р а с п р о с т ­
р а н е н и е .  Норийский век Балкан, Крыма, Кавказа, Памира.

С Е МЕ ЙС Т В О NORELLIDAE AGER, 1959 
[Nom. transl. hie (ex Norellinae Ager, 1959)]

Маленькие гладкие раковины, обычно с синусом на спинной створке 
у взрослых экземпляров, реже только у молодых форм. Септа и септалий 
не развиты. Круры аркуиферовые. Средний триас — мел?

Включает роды: Novella Bittner, 1890; Austriellula  Strand, 1928; 
N annirhynchia Buckman, 1918; ? Pisirhynchia Buckman, 1918; ? Rectirhyn- 
chia Buckman, 1918;? Monticlarella Wisniewska, 1932.

Р о д  Norella Bittner, 1890 
Табл. XXIX, фиг. 7; рис. 56';

N o r e l l a :  Bittner, 1890, c. 315.
Типовой вид. Norella refractirons Bittner, 1890. Ашкигйский ярус 

Альп.



Рас. 54. Сердя поперечных срезов через раковину Hallorelloidea rectifrons; Юго-Восточ­
ный Памир, сай Ши иды, ыорпйский ярус (Дагпс, 19СЗа).

Диагноз. Маленькие гладкие раковины с отчетливым синусом на спин­
ной створке на всех стадиях роста. Макушка очень короткая, загнутая, 
с округлыми плечиками. Дельтирпй открытый. Зубные пластины пристен­
ные или слнты с боковыми стенками раковины. Ножной воротничок отсут-

Рас. 55. Серия поперечных срезов через раковину Crarirhynchia kipari- 
sovae: экз. Лй 29-4/203, С с- с о р о - 3 а п а д libiii Кавказ, р. Бугупжа, дорийский

ярус.



Р и с .  5 6 .  Серпя срезов через раковину N o r e l l a  g e y e r i ; экз. 
Л* 394/205; Австрия (Leisling Kogel), норийскпе халльштатт- 

скпе известняки.

ствует. Мускульное поле в брюшной створке располагается на приподня­
той платформе. Замочные пластины узкие, наклонены к дну створки. 
Септальный валик низкий. Аркуиферовые круры короткие, лежат в смыч­
ной плоскости раковины.

Геологическое и географическое распространение. Средний — позд- 
нпй триас Альп, Динарлд, Карпат, Кавказа.

Р о д  Austriellula  Strand, 1928 
Табл. XXIX, фпг. 8, 9; рис. 57

A u s t r i e l l a :  Bittner, 1890, с. 314.
A u s t r i e l l u l a : Strand, 1928, с. 37.
A u s t r i e l l i n a : Schuchert et Le Vene, 192 9, c. 119.

Типовой вид. Rhynchonella dilatata Suess, 1855. Норинскин ярус Альп.
Диагноз. Изменчивых очертаний п размеров гладкие раковины 

с синусом в брюшной створке или лишенные синуса, с прямой лобной 
комиссурой. Макушка короткая, обычно загнутая, с округлыми плечика­
ми. Дельтирий открытый. Зубные пластины рудиментарные, слиты с бо­
ковыми стенками. Ножной воротничок отсутствует. Мускульное поле 
на брюшной створке, как правило, помещается на платформе разной вы­
соты. Замочные пластины узкие, слиты с прнямочными гребнями, нередко 
погружены во вторичные утолщеппя. Круры очень короткие, уплощенные, 
аркунферового типа. Мускульное поле на спинной створке обычно также 
расположено Еа утолщенной площадке.

Замечания. При описанпп рода Биттнер включил в его состав ряд 
среднетрнасовых видов, которые, однако, имеют лишь отдаленное сход­
ство с халлытттаттскими формами. Rhynchonella delicatula и Rh.deliciosa 
относятся к роду Holcothyroides. Rh. arcula является молодой формой и мо­
жет принадлежать ко многим полуребристым ринхонеллоидпым родам. 
Наиболее вероятно, что род Austriellula  ограничен в своем распространении 
карнинскпм п норпйским ярусами и преимущественно халлыдтаттскими 
фациями.

Геологическое п географическое распространение. Карпинский и 
дорийский века Альп, Кавказа, возможно, Тибета.



Austriellula orientalis sp. nov.*

Табл. XXIX, фпг- 8; рис. 57

Голотип. ИГиГ, 394/210. Северо-Западный Кавказ, р. Сахрай; 
норийский ярус.

Описание. Раковины очень маленьких для рода размеров, в среднем 
5—5,5 мм в длину, 4—4,5 в ширину и 3—3,5 мм в толщину. Очертания 
овальные, лобный и боковые края закруглены. Обе створки в одинаковой 
степени (обычно умеренно) выпуклы, равномерно изогнуты в продольном 
и поперечном направлениях, реже брюшная створка несколько уплощена 
в осевой части. Синус не развит или заметен в виде небольшого понижения 
в краевой части брюшной створки. Лобная комиссура обычно слегка дор- 
зально изогнута, возвышение отсутствует.

Зубные пластины слиты с боковыми стенками створки. Платформа 
для прикрепления мускулов на брюшной створке низкая. Замочные 
пластины высокие, узкие. Круры очень широкие, уплощенные с боков, 
короткие. Платформа для прикрепления мускулов на спинной створке 
не развита.

Сравнение. Наиболее близкими к описываемому виду являются 
Austriellula javauica Bittner и A . intercurrens Bittner. От первого A . orien­
talis отличается более тонкой раковиной, слабее выраженным синусом и 
в три раза меньшими размерами. От A., intercurrens новый вид отличается 
очертаниями раковины, более тонкой раковпной и слабее выпуклыми 
створками, притупленным лобным краем и также в три раза меньшими раз­
мерами.

Геологическое и географическое распространение. Норийский век 
Кавказа и Памира.

Материал. 38 полных раковин — р. Сахрай, Северо-Западный Кавказ; 
12 экз. — сай Шинды, Юго-Восточный Памир.

* Orientalis ( л а т , )  — восточный.



Маленькие гладкие раковины с отчетливым синусом на брюшной 
створке и возвышением на спинной. Замочные пластины разъединенные,

' септа и септалий отсутствуют. Круры спикулиферовые.
Поздний триас. Включает только типовой род.

Р о д  Laevirhynchia gen. nov.*

Табл. XXX, фиг. 2; рис. 58
Типовой вид. Terebratula tricostata Muenster 1841. Карнийский ярус 

Альп.
Диагноз. С и н у с  и  возвышение прослеживаются до макушек. Макушка 

высокая, загнутая, с округлыми плечиками, дельтирий открытый. Зубные 
пластины отсутствуют.

Описание. Раковины маленькие, с заостренной задней частью, глад­
кие. Синус и возвышение отчетливые, прослеживаются до макушек, округ-

Рис. 58. Серия поперечных срезов через раковину Laeuirhynchia tricostata; экз. 
л.- ЗУ4/220, Венгрия, Веси рем, каршшскии ярус.

лены. Макушка острая, высокая, загнутая на конце, с округленными пле­
чиками. Палинтрои не выражен. Дельтирий широкий, открытый, дельти- 
диальные пластаны не развиты.

В брюшной створке зубные пластины и ножной воротничок отсут­
ствуют. Замочные пластины узкие, слиты с внутренними приямочными 
греблями, лежат в смычной плоскости створок. Круры короткие, спику­
лиферовые. Септальный валик развит слабо или отсутствует. Задние части 
створок обычно утолщены вторичными отложениями раковинного веще­
ства.

Видовой состав. Типовой вид.
Геологическое и географическое распространение. Карнийский ярус 

Южных Альп н Венгрии.

Laevis ( л а т . )  — гладкий.



Раковины обычно складчатые, реже встречаются струйчатые формы. 
Как правило, хорошо развиты септа и септалий, но они могут быть и реду­
цированными. Замочный отросток может присутствовать, иногда дости­
гает крупных размеров. Круры преимущественно радуллферовые, калька- 
лиферовые и спинулиферовые. Строение раковинного вещества непористое. 
Средний ордовик — ныне.

В послепалеозойских отложениях известны представители семейств 
Rhynchonellidae Gray, PraecyclothyrididaeMakridin,CyclolbyrididaeMakri- 
din, Wellerellidae Likharev, Peregrinellidae Ager, ? Cryptoporidae Cooper, 
Dimerellidae Buckman, Septirhynchiidae Muir-Wood et Cooper, Peuegri- 
nelloideidae Dagys, Ochotorhynchiidae Dagys.

Замечания. Как уже отмечалось выше, классификация кадссмейства 
нуждается в серьезных уточнениях, которые в настоящее время не могут 
быть проведены в связи с отсутствием информации о строении одной из 
важнейших скелетных частей палеозойских родов — крур.

Очень остро стоит также вопрос о соотношении разных групп, выде­
ляемых в рассматриваемом надсемепстве, зачастую обнаруживающих 
большое морфологическое сходство, но первоначально описанных только 
из палеозойских или только из мезокайнозойских отложений. Исторически 
сложилось так, что палеозойские рпнхонеллиды, с одной стороны, и более 
молодые формы — с другой, изучались разными исследователями, за­
частую в разной степени детальности п вопросы классификации морфе:ло­
гически сходных и, по-видимому, генетические вязанных групп, но име­
ющих разный возраст, разрабатывались совершенно независимо. Начало 
было положено Шухертом (Schuchert et Le Vene, 1929), произвольно раз­
делившим всех ринхонеллид на два больших семейства, одно из которых 
охватывало все без исключения палеозойские роды (Camarotoechiidac), 
а второе (Rhynchonellidae) почти все мезозойские формы (за исключенном 
своеобразных Dimerellidae). Ревизия системы ринхонеллид, впервые 
проделанная в широком масштабе М. А. Ржояснпцкоп (1956), внесла су­
щественные изменения в классификацию палеозойских форм, но мезозой­
ские ринхонеллиды по-прежнему остались обособленными от палеозой­
ских. Такое же положение, по существу, сохранилось и в последних свод­
ках по палеонтологии, изданных в Советском Союзе и Америке, правда, за 
одним исключением. Б. К. Лихарев (Ржонсницкая п др., 1960) установил 
новое семейство Wellerellidae, которое охватывало кроме палеозойских 
родов целый ряд форм из нижнего мезозоя.

В последние годы значительный прогресс был достигнут в изучении 
мезокайнозойских брахиопод (Cooper, 1959; Ager, 1959; Макридии, 1964, 
и др.), причем все систематические построения по мезозойским брахиопо- 
дам выгодно отличаются от исследований более древних ринхонеллид 
использованием большого комплекса признаков и привлечением для 
систематики очень важной структуры — типов крур. В. П. Макрпдпным 
(1964) из состава Rhynchonellacea в качестве самостоятельного надеемей- 
ства были отделены базилнолиды, к которым в данной работе добавлен ряд 
семейств (см. описание Basiliolacea). Надсемейство Rhynchonellacea 
представлено в мезозое после пересмотра группой мопотипических се­
мейств (Dimerellidae, Septirhynchiidae и др.) и небольшим семейством 
Cyclothyrididae. Подавляющее большинство родов относится к семейству 
Rhynchonellidae.

Пересмотр последнего семейства был проведен В. П. Камышаном 
(1968), что позволило ему ограничить состав Rhynchonellidae только струй­
чатыми формами. Лишенные струйчатой мнкроскулъптуры ринхонеллиды 
обособлены в семейство Praecyclothyrididae, не отличающееся, по суще­
ству, от палеозойских камаротехнпд. Оба эти семейства характеризуются 
общим внешним обликом п скульптурой, лишены замочного отростка.



.имеют в разной степени развитые септу и септалий, а также в целом раду- 
лиферовые (или нм близкие) круры. Однако всякая попытка уточнить 
взаимоотношения между семействами Camarotoechiidae и Praecyclothyri- 
didae разбивается о неполноту изучения типового рода первого семей­
ства — Camarotoechia Hall et Clarke. Как показали исследования Сарте- 
нера (’Sartenaer, 1961), ранние описания типового вида рода Camarotoe­
chia — A tryр a congregata Conrad не соответствуют дзиствнтельности, 
но в то же время приведенные им новые данные не позволяют составить 
полную картину внутреннего строения рода Camarotoechia. Неясными 
остаются строение крур и характер септалия (наличие пли отсутствие 
дополнительных пластин), являющихся важнейшими таксономическими 
признаками. В этой связи мы воздерживаемся от каких-либо конкретных 
номенклатурных выводов, полагая, что окончательное выявление связей 
камаротехиид и ирециклотирид возможно лишь на основе ревизии-палео­
зойского материала. Одновременно следует отметить, что многие достаточ­
но хорошо изученные палеозойские роды имеют несомненное морфологи­
ческое сходство с мезозойскими Praecyclothyrididae.

С Е М  Е П С Т В О RHYNCHONELLIDAE GRAY, 1348
Обычно складчатые, продолжительной гладкой стадией, реже ребри­

стые формы. Поверхность раковин струйчатая. Септа и септалий развиты 
в разной степени. Круры радулиферовые, калькалиферовые, спинули- 
феровые. Поздний триас — ныне.

Объединяет подсемейства Rhynchonellinae Gray, Cardinirhynchiinae 
Makridin, Striirhynchiinae Kamyshan, Hispanirhynchiinae Cooper, ? Frie- 
leinae Cooper.

Замечания. Черезвычайно сходны с рассматриваемым семей­
ством, особенно с подсемейством Rhynchonellinae, девонские Yunnanelli- 
dae, имеющие струйчатую микроструктуру и аналогично с ринхонелли- 
иамн устроенный кардняалиы. Имеют ли эти группы прямые филогенети­
ческие связи, в настоящее время установить трудно. Значительный страти­
графический разрыв (от девона до позднего триаса) скорее указывает 
в пользу независимого приобретения струйчатой микроструктуры у де­
вонских и мезокайнозойских форм. Возможно, что детальное изучение 
внутреннего строения тоннанеллид позволит в дальнейшем выявить не­
которые морфологические отличия, и в первую очередь в строении крур.

ПОДСЕМЕЙСТВО RHYNCHONELLINAE GRAY, 1848
Раковины гладкие или с пологими складками. Септалий и септа 

отчетливы. Крурьт радулиферовые. Поздний триас — поздняя юра.
Объединяет роды: Rhynchonella Fischer, 1809; Capillirhynchia Buck- 

man. 1918; Maxillirhynchia Buckman, 1918. В триасовых отложениях 
пзвеетеп только последний род.

Р о д  Maxillirhynchia Buckman, 1918 
Табл. XXX, фиг. 6, 7

М a x i l l i r h i j u c h i a :  Buckman, 1918, с. 55; Дагис, 1965, с. 85; Ager, 1967 с. 150; Камышан,
1968, с. 51.
Типовой вид. Maxillirhynchia implicata Buckman, 1918. Тоар Англии.
Диагноз. Раковипы округленно-пятиугольные с продолжительной 

гладкой стадией п широкими складками у лобного края. Норелловая 
стадия отчетливая, взрослые экземпляры с ясным синусом на брюшной 
створке и возвышением на спинной. Зубные пластины расходящиеся, нож­
ной воротничок не развит. Септалий мелкий, септа развита в разной сте­
пени.

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Северо-Востока СССР, лейас Англии, средняя юра Кавказа.



С Е М Е Й С Т В О  PRAFXyCLOTIIYRIDIDAE MAKRIDIN. 1964 

[Norn. transl. Kamyshan, 1967 (ex Praecyclothyrinae Makridin, 1964)]'

 ̂ Обычно с синусом на брютпнон створке и возвышенном на спинной, 
сулькатные формы редки. Скульптура изменчивая, струйчатость не р аз­
вита. Зубные пластины отчетливые. Септа н септалии развиты, иногда 
прослеживаются только па ранних стадиях развития. Замочный отросток 
отсутствует. Круры радулиферовые, калькалиферовые и близкие к спи- 
нулпферовым. Триас — мел.

Объединяет подсемейства: Telrarhynchiiaae Ager, Praecyclothyri- 
clinae Makridin, Acantothyridinae Schuchert, Ivanoviellinae Makridin, 
Austrirhynchiinae Ager, Holcorhynchellinae subfam. nov.

ПОДСЕМЕЙСТВО ТЕТКАRHYNCHIlNAE AGER. 1965

Складчатые и ребристые раковины с обычно хорошо развитыми си­
нусом и возвышением. Септальные пластины опираются на высокую септу 
с образованием септалня. Круры радулыферовые, реже переходные к спи- 
нулиферовым. Триас - -  ранний мел. В триасовых отложениях известны 
следующие роды: Decurtella Gaetani, 1966; Sakawairhynchia Tokuyama, 
1957; Sinuplicorhynchia Dagys, 1965; Pseudohalorella Dagys, 1965; Piarorhyn- 
chia Buckman, 1918; Planirkynchia Sucic-Prolic, 1969; Timorhynchia Ager, 
1968; Abrekia gen. nov.; Pciranorellina gen. nov., Costinorella gen. nov.; 
Sulcorhynchia gen. nov.; Costirhynchia gen. nov.; Volirhynchia gen. nov.

(П олный список юрских и меловых родов см. Ager. 1965).

Р о д  Decurtella Gaetani, 1966 
Табл. XXX, фиг. 3; рпс. 59 

Decurtella'. Gaetani, i 960, с. o i l .

Типовой вид. Terebratula decurtata Girard, 1843. Лнизпйскип ярус 
Италии.

Диагноз. Маленькие треугольных очертаний раковины с прямой 
или слабозагнутой макушкой. Створки в равной степени п незначительно 
выпуклы. Имеются длинные уплощенные лунки. Форамеп гппотиридпый, 
дельтидиальные пластины разъединены. Поверхность створок с редкими 
высокими ребрами. Зубные пластины слабо расходящиеся, ножной ворот­
ничок отсутствует. Септалии неглубокий, поддерживается септой только 
в задней части. Септа низкая, короткая. Сильно развиты вторичные утол­
щения.

Геологическое и географическое распространение. Средний триас 
Альп, Карпат, Динарид, Кавказа.

Р о д  Sakawairhynchia Tolmyama, 1957 
Табл. XXXI, фиг. 2; рис. 60

Sakawairhynchia: Tokuyama. 1957а, с. 126; Дагцс, 1965, с. 62.

Типовой вид. Sakawairhynchia tokombensis Tokuyama, 1957а. Карний- 
скпй ярус Япония.

Диагноз. Округленно-пятиугольных очертаний раковпньт с гладкой 
задней частью створок, но отчетливо ребристые в передней части. Синус 
и возвышение уплощенные. Зубные пластины расходящиеся, длинные, 
ножной воротничок не развит. Замочные пластины узкие, слиты с при- 
ямочнымн гребнями. Септалии неглубокий, септа высокая, прослежива­
ется до 1/3 длины сшшной створкп.

Геологическое и географическое распространение. Карпинский век 
Японии, Северо-Востока СССР, Приморья и Канады.
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Рис. 60. Серпя поперечных срезов через ракоптшу Sukawair- 
hynchiatokombensis; карнийскнй ярус Японии (Tokuyama, 1437а).

Р о д  Sinuplicorhynchia Dagys, 1965 
Табл. X XX. фиг. 4 

Sinuplicorhynchia: Дагис, 1965, с. 56.

Типовой вид. Sinuplicorhynchia kcgalensis Dagys, 1965. Карниискнй 
ярус Северо-Востока СССР.

Диагноз. Средних размеров округленно-пятиугольные раковины 
с гладкими боковыми частями и складчатыми синусом п возвышением. 
Макушка короткая, слабозагнутая, палинтроп неотчетливый. Синус 
глубокий, соответствующее возвышение хорошо развито. Зубные п исти­
ны тонкие, ножной воротничок не развит. Замочные пластины широкие, 
отделены от приямочпых гребней. Септалпй узкий, септа высокая, тонкая. 
Круры радулиферовые, длинные, слабоизогнутые.



Геологическое и географическое распространение. Ладинскин и 
карнийский века Северо-Востока СССР и, вероятно, Аляски.

Р о д  Pseudohalorella Dagys, 1965 
Табл. X X X, фпг. 3: рпс. 61 

P s e u d o h a l o r e l l a : ДаА-дс,*1965, с. 66.

Типовой вид. Pseudohalorella sibirica Dagys, 1965. Норийско-рэтскпе 
отложения Северо-Востока СССР.

Диагноз. Маленькие треугольные раковины со створками, выпуклыми 
в равной степени и в целом незначительно. Макушка обычно прямая, 
короткая. Синусы на обеих створках. Поверхность створок с тонкими 
густыми ребрами, прослеживающимися до макушек. Зубные пластины 
сильно расходящиеся, ножной воротничок отсутствует. Септалий не­
глубокий, септа низкая, длинная. Круры спинулнферовые, с небольшим 
отростком, выступающим в передне-спинном направлении.

Геологическое и географическое распространение. Норппско-рэтские 
отложения Северо-Востока СССР,

Р о д  Piarorhynchia Buckrnan, 1918 
P i a r o r h y n c h i a :  Buckrnan, 1918, с. 34; Ager,1962, с. 115; Дагпс, 1965, с. 26.

Типовой вид. Rhynchonella lineata var. radstokiensis Davidson, 1878* 
Лейас Англии.

Диагноз. Изменчивых очертаний отчетливо неравностворчатые рако­
вины с синусом и возвышением, развитыми в разной степени. Задняя часть 
створок гладкая, на передней развиты невысокие, обычно округлые склад­
ки. Зубные пластины короткие, расходящиеся. Ножной воротничок отсут­
ствует. Септалий чаще глубокий, поддерживается высокой септой, просле­
живающейся на 1/2 длины спинной створки. Вторичные утолщения раз­
виты слабо или отсутствуют. Круры радулиферовые.

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Северо-Востока СССР, Северной Америки. Лейас Европы.

Р о д  Omolonella Moisseiev, 1936 
Табл. XXXI, фиг. 1; рис. 62

O m o l o n e l l a : Моисеев, 1936, с. 39; Моисеев, 1947, с. 68; Дагис, 1965, с. 18.
Типовой вид. Omolonella omolonensis Moisseiev, 1936. Иорийский ярус 

Северо-Востока СССР.
Диагноз. Толстые удлиненные раковины с уплощенной брюшной и 

высокой спинной створками. Макушка короткая, толстая, с округлыми 
плечиками. Форамен мезотиридный или пермезотириднып. Синус очень 
широкий, иногда занимает всю поверхность брюшной створки. Поверх­
ность раковины гладкая, с короткими низкими складками вблизи лобного 
края. Зубные пластины наклонены к плоскости симметрии раковины, 
слиты с боковыми стенками. Ножной воротничок отсутствует. Септа 
высокая, септалий узкий. Круры радулиферовые. Вторичные утолщения 
в задних частях створок исключительно сильно развиты.

Геологическое и географическое распространение. Норыйский век 
Северо-Востока СССР.

Р о д  Planirhynchia Sucic-Protic, 1969

P l a n i r h y n c h i a :  Sucic-Protic, 1969, с. 19.
Типовой вид. Planirhynchia tantilla  Sucic-Protic, 1969. Средний лейас 

Югославии.
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Рис. 61. Серия поперечных срезов через раковину Pseudohalorella sibirica; 
Северо-Восток СССР, р. Русская (Омолонекая), норийско-рэтские отложенпя

(Дагис, 1965).

Рис. 62. Серия поперечных срезов через раковину Omolo- 
nella omolonensis; Северо-Восток СССР, р. Мунугуджак 

(басе. р. Омолон), норийскпй ярус (Дагис, 1965).



Диагноз. Уплощенные, с выпуклыми (примерно в равной степени) 
створками, небольших и средних размеров раковины, гладкие в задней 
половине и с малочисленными складками в передней. Макушка прямая 
или слабозагнутая. Форамек гнпотиридныи или субмезотиридный. Синус 
неглубокий, широкий. Ножной воротничок не развит. Септа длинная, 
септалий глубокий. Круры сильно уплощены с боков, радулиферовые, 
переходные к спинулиферовым.

Замечания. Кроме форм, описанных 3. Сучпч-Протич из лейаса, 
к роду Planirhynchia могут быть отнесены следующие триасовые виды: 
Piarorhynchia yakutica Dagys (1965, с. 32); Р. atrita Dagys (1965, с. 29); 
Р. trinodosiformis Dagys (1965, с. 35); Р. risilla Dagys (1965, с. 48).

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Северо-Востока СССР. Лейас Англии, ГДР, ФРГ, Балкан.

Р о д  Т imorhynchia Ager, 1964 
Табл. X X X I, фиг. 5; рис. 63 

Т imorhynchia: Ager, 1960—1964, с. 58,

Т иповой  в и д . Halorella nimassica Krumbeck, 1924. Норипский ярус 
Индонезии.

Диагноз. Маленькие сжатые овальные или субтригональные ринхо- 
неллиды с уплощенной брюшной створкой и более' выпуклой спинной. 
Спинная створка выпуклая в задней части и отчетливо уплощенная в пе-

Рис. 63. Серия поперечных срезов через раковину Тimorhynchia 
yiimassica; Индонезия, Западный Тымор, верхний триас (Ager.

1968).
редней. Синус неглубокий, возвышение не развито. Поверхность ребри­
стая, ребра достигают макушек. Макушка короткая, загнутая. Форамеы 
субмезотиридный. Зубные пластины расходящиеся, ножной воротничок 
не развит (?). Септа длинная, тонкая, поддерживает короткий септалий. 
Круры радулиферовые, переходные к каналиферовым.

Геологическое и географическое распространение. Норийский век 
Тимора.

Р о д  Abrekia gen. nov.*
Типовой вид. Abrekia sulcata sp. nov. Индийский ярус Приморья. 
Диагноз. Раковины маленькие, уплощенные, с выпуклыми в равной 

степени створками и низкими складками, развитыми только в передней

* По бухте Абрек Японского моря.
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половине. На спинной створке отчетливый желобок. Синус на брюшной 
створке развит только вблизи лобного края. Макушка прямая, форамен 
субмезотирыдный. Зубные пластины сильно расходящиеся, короткие. 
Септалий узкий, септа длинная. Круры сильнозагнутые, радулиферовые.

Описание. Раковины маленькие, сильно уплощенные, овальных или 
округленно-пятиугольных очертаний. Значительная часть поверхности 
створок гладкая, и только в передней части есть низкие пологие складки. 
Хорошо развитый желобок на спинной створке обычно прослеживается 
до лобного края. Молодые раковины имеют отчетливый норелловый облик. 
Синус широкий, неглубокий, развит только вблизи лобного края, возвы­
шение низкое, с небольшим срединным понижением. Макушка короткал, 
прямая, с острыми плечиками. Форамен овальный, субмезотиридный, 
дельтидиальные пластины разъединены.

Зубные пластины короткие, сильно расходящиеся, ножной воротничок 
не развит. Замочные пластины лежат в смычной плоскости створок, 
довольно широкие, слиты с внутренними приямочными гребнями. Септа­
лий узкий, неглубокий. Септа низкая, прослеживается до 1/2 длины спин­
ной створки. Круры длинные, радулиферовые, уплощенные на дистальных 
концах.

Видовой состав. Abrekia sulcata sp. nov.; Norella procreatrix Bittner 
(1899a, c. 9).

Сравнение. От близких родов Piarorhynchia и Planlrhynchia отлича­
ется наличием глубокого желобка на спинной створке и норелловым об­
ликом на ранних стадиях развития. Сходный желобок на спинной створке 
имеют роды Holcornynchia Buckman и Sulcorhynchia gen. nov. От первого 
Abrekia отличается ясным синусом на спинной створке у взрослых осо­
бей, прямой макушкой, а также строением кардиналия. От Sulcorhynchia 
описываемый род отличается прямой макушкой с острыми плечиками, 
положением форамена, не слитыми с боковыми стенками зубными пласти­
нами, отсутствием вторичных утолщений, заполняющих умбональные 
полости и септалий.

Геологическое и географическое распространение. Ранний триас 
Приморья и Гималаев.

Abrekia sulcata sp. nov.*
Табл X XXI, фиг. 3, 4; рис. 64

Голотип. ИГиГ, № 394/40; бухта Абрек, Приморье, индский ярус.
Описание. Обычно не превышающие 10 мм в длину поперечно-оваль­

ных очертаний раковины. Длина и ширина примерно одинаковы, толщина 
незначительная (ширина в 2—2,5 раза больше толщины). Максимальная 
ширина и длина раковины приурочены к средней части. Боковые края 
округлые, лобный — округлый или слегка уплощенный. Норелловая 
стадия продолжительная, некоторые экземпляры сохраняют сулькатную 
лобную комиссуру почти до взрослого состояния (8—9 мм в длину), тогда 
как другие уже при длине 5—6 мм имеют уыипликатную комиссуру. 
Складки короткие, низкие, иногда угловатые. В синусе, как правило, 
две складки, реже три и очень редко одна. На боках 2—3 складки. Складки 
закладываются уже на норелловой стадии.

Сравнение. От Norella procreatrix, которая, возможно, относится к роду 
Abrekia , новый вид отличается ясным синусом у взрослых особей. Молодые 
стадии A . sulcata неотличимы от взрослых гималайских форм.

Геологическое и географическое распространение. Индский век 
Приморья.

Материал. 30 полных экземпляров; бухта Абрек, Приморье.

* Sulcata (лат.) — несущая желобок.



Рис. 64. Серия поперечных срезов через раковину Ahrekia sulcata„■ 
экз. № 394/45, Приморье, бухта Абрек, индский ярус.

Р о д  Paranorellina gen. nov.*
Тыловой вид. Paranorellina parisi sp. nov. Оленекский ярус При­

морья.
Диагноз. Раковины гладкие, уплощенные, с синусом на спинной 

створке и возвышением на брюшной. Макушка прямая, форамен гипоти- 
ридный. Зубные пластины короткие, расходящиеся, наклонены к плоско­
сти симметрии раковины. Замочные пластины тонкие, широкие, лежат 
в смычной плоскости. Септаллй узкий, септа высокая, длинная. Круры 
радулиферовые.

Описание. Раковины маленькие, уплощенные, с несколько сильнее 
выпуклой брюшной створкой. Поверхность гладкая. Синус на спинной 
створке широкий и глубокий, соответствующее возвышение слабо раз­
вито. Макушка тонкая, короткая, прямая, с острыми плечиками. Форамен 
гипотиридный, дельтидиальные пластины разъединенные.

Зубные пластины короткие, сильно расходящиеся от макушки, на­
клонены к плоскости симметрии раковины. Ножной воротничок отсут­
ствует. Замочные пластины лежат в смычной плоскости створок, высоко 
приподняты над дном створки, шпрокие, слитые с внутренними приямоч- 
ными гребнями. Септальные пластины опираются на септу с образованием 
широкого септаляя. Септа высокая, длинная, достигает 1/2 длины спинной 
створки. Круры слабозагнутые, радулиферовые, слегка уплощенные 
с боков.

Видовой состав. Типовой облик.
Сравнение. Сходные облик и внутреннее строение имеет род Рага- 

norella Cloud (1944, с. 59), описанный из пермских отложений Мексики. 
От последнего Paranorellina отличается тонкой прямой макушкой, отсут­
ствием в ней утолщений п массивного септального валика, разделяющего 
мускульное поле, замочной пластиной, свободно висящей в умбональной 
полости и не соприкасающейся с дном створки, и другими особенностями.

Геологическое и географическое распространение. Оленекский век 
Приморья.

* Назван по сходству с родом Paranorella Cloud.



Paranorellina^parisi sp. nov.*
Табл. X X X I, фиг. б; рдс. 65

Голотин. ИГиГ, № 394/46. Бухта Парис, о. Русский, Приморье, оленек 
ский ярус (зона Columbites parisianus).

Описание. Раковины маленькие, в среднем имеющие 6—7 мм в длину, 
5—6 мм в ширину и около 3 мм в толщину. Очертания округленно-пяти­
угольные, с более или менее плавно изогнутыми боковыми краями и упло­
щенным лобным краем. Синус прослеживается до макушки. В задней по­
ловине створки он узкий, затем резко расширяется к переднему краю. 
Возвышение низкое или выделяется в виде небольшого уплощения осевой 
части створки вблизи лобного края. Сипус и возвышение обычно упло­
щены. Боковые комиссуры прямые, лобная — сулькатная, трапецие­
видная. Макушка короткая, тонкая, с острыми плечиками, отграничива­
ющими очень узкий палпнтроп. Форамен маленький, гипотиридный. 
Дельтидыальные пластины очень узкие, разъединенные, у отдельных 
экземпляров, возможно, отсутствуют.

Внутреннее строение приведено в описании рода Paranorellina.
Сравнение. Описываемый вид является единственным представителем 

рода Paranorellina.
Геологическое п географическое распространение. Оленекский век 

Приморья.
Местонахождение и материал. Более 100 экз. О. Русский, бухта 

Парис (Приморье).
Р о д  Costinorella gen. nov.**

Типовой вид. Costinorella zharnikovae sp. nov., анпзийский ярус 
Приморья.

Диагноз. Маленькие раковины с синусом на спинной створке. По­
верхность створок с тонкими густыми ребрами в передней половине и

* Видовое название от бухты Парис па о. Русском.
** Родовое название от costa (лат.) — ребро п рода Norella



гладкая в примакушечных частях. Зубные пластины слабо расходящиеся. 
Септа высокая, септалпй неглубокий. Круры спинулиферовые.

Описание. Раковины маленькие, тонкие, с уплощенной спинной 
створкой ы незначительно выпуклой брюшной створкой. Синус на спинной 
створке постепенно переходит в боковые поверхности. Соответствующее 
синусу возвышение не развито. Створки гладкие в примакушечных частях 
и с тонкими густыми ребрами на остальной поверхности. Макушка корот­
кая, слабозагнутая, с неотчетливыми плечиками. Форамен гипотиридный, 
дельтидиальяые пластины соединены.

Зубные пластины слабо расходящиеся, довольно длинные, параллель­
ны плоскости симметрии раковины. Ножной воротничок не развит. Замоч­
ные пластины узкпе, слиты с прпямочыымп гребнями. Седталии очень 
мелкий. Септа высокая, длинная, прослеживается до 1/2 длины спинной 
створки. Круры длинные, узкие, спннулиферового типа.

Видовой состав. Типовой вид.
Сравнение. От сходного по внешнему облику и отчасти строению 

крур рода Pseudohalorella новый род отличается отсутствием синуса на 
брюшной створке, значительной гладкой стадией, а также более узкими 
сшгнулиферовыми крурами, лишенными отростка.

От вышеописанного рода Paranorellina род Costinorella отличается 
наличием ребер в передней части раковины и типом крур.

Геологическое и географическое распространение. Анизийский ярус 
Приморья.

Costinorella zharnihovae sp. nov.*
Табл X X XI, фиг. 7, 8; рис. 66

Голотии. ИГиГ, № 394/50. О. Русский, мыс Житкова. Анизийский 
ярус.

Описание. Очертания тонких раковин треугольные или округленно­
треугольные. Максимальная ширина раковины у лобного края, а макси­
мальная толщина вблизи замочного края. Неравностворчатость почти не 
развита, но спинная створка немного уплощена и обычно ниже брюшной. 
Брюшная створка довольно плавно изогнута в поперечном направлении,

Рис. 66. Серия поперечных срезов черев раковину Costinorella zho.rm- 
кооае\ экз. ’\° 394, оЗ, Приморье, о. Русский, мыс. Житкова, анпзппскпи

ярус.

* Вид назван в честь палеонтолога Н. К. Жарнпковон.



реже слегка кшгеватая. Синус узкий в задней части спинной створки и 
сильно расширяется у лобного края, где почти равен ширине раковины; 
в боковые поверхности синус переходит постепенно. Боковые и лобный 
края слегка уплощены, реже лобный край близок к полукруглому. Повер­
хность створок с тонкими густыми ребрами (20—24 на каждой створке), 
прослеживающимися до 2/3 длины раковины. Голотпп имеет 6 мм в длину, 
5 мм в ширину и 3 мм в толщину. Наиболее крупных! в коллекции экзем­
пляр достигает 7,5 мм в длину.

Внутреннее строение приведено при описании рода Costinorella.
Сравнение. Описываемый вид — единственный представитель рода.
Геологическое и географическое распространение. Анизнйский ярус 

Приморья.
Материал. 3 полные раковины и более 30 разрозненных створок.

О. Русский, мыс Житкова (Приморье).

Holcorhynchia: Дагпс, 1965, с. 14.
Типовой вид. Holcorhynchia borealis Dagys, 1965. Карнийский ярус 

Северо-Востока СССР.
Диагноз. Небольших размеров, обычно уплощенные раковины с от­

четливым синусом на спинной створке у молодых экземпляров и синусом

Р о д  Sulcorhynchia gen nov. 
Табл. X X X II, фпг. 1; рпс. 67

Э 0J5

Рис. 67. Серия поперечных срезов через рако­
вину Sulcorhynchia gizhigensis; Северо-Восток 
СССР, р. Туромча (басе. р. Гпжигп), карыпнекпй 

ярус (Дагпс, 1965).

* Sulcus (лат.) — желобок.



на брюшной створке у взрослых форм. Задняя часть створок гладкая, 
в передней развиты складки. Зубные пластины короткие, обычно слиты 
с боковыми стенками. Септа и септалий погружены во вторичные утол­
щения. Круры радулиферовые.

Описание. Раковины небольших размеров, обычно тонкие. Степень 
выпуклости створок одинакова, реже сппнная створка несколько упло­
щена. Синус на спинной створке развит у молодых экземпляров, которые 
имеют норелловый облик. У взрослых форм, как правило, в разной степени 
развиты синус на брюшной створке п возвышение на спинной, хотя у не­
которых педоморфических форм может сохраниться синус на спинной створ­
ке и на взрослых стадиях. Макушка короткая, умеренно загнутая, с округ­
ленными плечпкамп. Форамен гипотпрпдный, дельтидиальвые пластины 
разъединены.

Зубные пластины короткие, обычно слиты с боковыми стенками рако­
вины, немного наклонены к плоскости симметрии. Ножной воротничок 
не развит. В спинной створке мелкий септалий и длинная септа погружены 
во вторичные утолщения, обычно полностью заполняющие умбональную 
полость, а иногда и полость севталпя, в которой могут образоваться на­
росты, напомпЕающие замочный отросток. Круры тонкие, радулиферо- 
вые.

Видовой состав. Holcorhynchia borealis Dagys (1965, с. 75); Н. g izh i- 
gensis Dagys (1965, с. 80); H. anceps Dagys (1965, с. 83); Novella tibetica 
Bittner (1899, c. 32).

Сравнение и замечания. Первоначально виды, отнесенные к роду 
Sulcorhynchia, были описаны нами в составе рода Holcorhynchia. Эгер* 
(Ager, 1967) указал на существенные отличия, намечающиеся между три­
асовыми и юрскими родами, которые действительно кажутся достаточ­
ными для разделения этих разновозрастных групп видов. Лейасовые виды 
рода Holcorhynchia лишены отчетливого синуса и возвышения, сильно 
развитых утолщений, заполняющих умбональную и боковые примаку- 
шечиые полости, а также имеют другой тпп крур (по нашему мнению, 
спинулиферовый).

Отличия от рода Abrekia приведены при описании последнего рода.
Геологическое и географическое распространение. Ладинский и 

карнпйский века Северо-Востока СССР п Гималаев.

Р о д  Volirhynchia gen. nov.*
Табл. XX XI, фиг. 9; рпс. 68

Типовой вид. Rhynchonella volitans Bittner, 1890. Анизийскип ярус 
Дпнарид.

Диагноз. Ромбовидные или пятиугольные, обычно тонкие раковины, 
гладкие в задней части и складчатые в передней. Синус и возвышение 
отчетливые, норелловая стадия неизвестна. Септа тонкая, высокая, сеп­
талий глубокий. Круры каналиферовые.

Описание. Раковпны средних размеров, ромбовидных, реже округ­
ленно-пятиугольных очертаний. Поверхность створок гладкая в задней 
части и несет узкпе низкие складки в передней половине. Синус глубокий, 
резко расширяющийся к переднему краю, четко отделен от боковых по­
верхностей. Возвышение на спинной створке развито только в передней 
ее части. Отчетливая норелловая стадия отсутствует, но у большинства 
форм намечается небольшое уплощение в задней части спинной створкн. 
Макушка прямая ыхп слабозагнутая, с округлыми плечиками. Форамен 
еубмезотиридный, дельтидпальные пластины соединены.

Зубные пластины слабо расходящиеся, слегка наклонены к плоскости 
симметрии раковпны. Ножной воротничок развит, слит с зубными пласти- *

* Родовое название образовано от типового вида Eh. volitans.



нами. Замочные пластины неширокие, слиты с внутренними приямочными 
гребнями, изогнуты в сторону брюшной створки. Септал.пй глубокий, 
опирается на высокую септу. Карднналий тонкий, вторичные утолщения 
не развиты. Круры короткие, сильно вентрально-загнутые, каналиферо- 
вого типа.

Состав. Volirhynchia volitans (Bittner) (18S0, с. 47); Rhynchonella 
teutonica Bittner (1890, c. 49); Rh. vivida Bittner (1890, c. 10); Rh. producti- 
frons Bittner (1890, c. 41) ;? Rh. projectifrons Bittner (1890, c. 41); ? Rh. pro- 
tractifrons Bittner (1890, c. 41).

Сравнение. От сходных родов Piarorhynchia и Р Icinirhynchia новый род 
отличается более тонкой прямой макушкой с ножным воротничком, 
формой раковины, а также типом крур. Полуребристую раковину имеют 
также роды Sulcorhynchia п Abrekia, но у последних хорошо развита но- 
релловая стадия, чем они достаточно четко отличаются от рода Volirhyn­
chia.

Геологическое и географическое распространение. Средний триас 
Альп, Дпнарид, Кавказа.

Р о д  Costirhynchia gen. nov.

Типовой вид. С. spatiosa sp. nov. Карнийский ярус Кавказа.
Диагноз. Обычно вытянутые в ширину небольших и средних размеров 

раковины. Поверхность створок с острыми ребрами. Макушка прямая или 
слабозагнутая, форамен гипотириднып. Зубные пластины расходящиеся, 
ножной воротппчок отсутствует. Септалий узкий, короткий, поддержива­
ется массивной сектой. Круры радулпферовые.

Описание. Раковины небольших п средних размеров, как правило, 
вытянутые в ширину, от треугольных до поперечно-овальных. Синус 
и возвышенпе развиты в разной степени. Макушка прямая или слабо­
загнутая, плечпки заостренные. Форамен гипотириднып, дельтидиальные 
пластины разъединенные. Поверхность створок покрыта высокими уз­
кими ребрами, прослеживающимися до макушек.

Зубные пластины короткие, субпараллельвые или наклоненные к бо­
кам створки, расходящиеся. Ножной воротничок не развит. Замочные 
пластины узкие, обычно слегка вентрально-изогнутые, слиты с приямоч­
ными гребнями. Септалий короткий, узкий, поддерживается массивной 
септой разной высоты. В примакушечвых частях обеих створок развиты 
вторичные утолщения. Круры радулпферовые, довольно сильно вент­
рально-изогнутые.



Видовой состав. Кроме типового вида условно к новому роду могут 
быть отнесены следующие ребристые триасовые ринхонеллиды: Costirhyn­
chia spatiosa sp. nov.; Terebratula mentzeli Bucli (1843, c. 258); Rhynchonella 
orientalis Peters (1867, c. 162); Rh. carantana Bittner (1890, c. 144); S e p ta - 
liphoria tienchungensis Yang et Yin (Ян, Йин, 1962, с. 93); S. breviplicata 
Yang et Yin (Ян, Йпн, 1962, с. 95).

Сравнение. От рода Decurtella описываемый род отличается формой 
раковины, отсутствием уплощенных лунок на боках раковины, характером 
ребристости и строения кардиналпя (в первую очередь коротким септа- 
лием). Другим, полностью ребристым родом ринхонеллид, с синусом на 
брюшной створке, является Т imorhynchia. Последний имеет специфический 
внешний облик, который ему придает уплощенная в передней части спин­
ная створка, очень тонкий кардпналий, близкие к каналиферовым крурам, 
чем существенно отличается от рода Costirhynchia.

Геологическое и географическое распространение. Средний — п о з д ­
ний триас Альп, Карпат, Дннарпд, Кавказа, Китая.

Costirhynchia spatiosa sp. nov.*
Табл. X X X I, фиг. 10; рис. 69

Голотип. ИГнГ, № 394/55, Северо-Западный Кавказ, г. Тхач, карний- 
ский ярус.

Описание. Небольших размеров раковины, до 10—12 мм в длину п 
15—17 мм в ширину с поперечно-овальными или субтреугольными очерта­

ниями. Наибольшая ширина раковины приурочена к передней части, 
максимальная толщина находится посередине. Лобный край слегка упло­
щен у треугольных форм и закруглен у овальных. Синус широкий и глу­
бокий, плавно переходит в боковые поверхности. Соответствующее возвы­
шение развито слабо или отсутствует. Раковпна обычно слегка неравно­
створчатая, спинная створка незначительно выше брюшной. Макушка 
прямая, широкая, с отчетливыми плечиками. Поверхность створок несет 
12—15 острых тонких ребер, прослеживающихся до макушек. Из общего 
числа ребер 2—4 приходятся на синус.

* Spatiosa — широкая.



Сравнение. Наиболее близок описываемый вид к Rhynchonella сагап- 
tana, от которой отличается значительно более широкой и тонкой ракови­
ной и иными ее очертаниями.

Геологическое и географическое распространение. Карнпйский век 
Кавказа.

ПОДСЕМЕЙСТВО PRAECYCLOTH YRIDINAE MAKRIDIN, 1964

Ребристые раковины с синусом на брюшной створке и возвышением 
на спинной. Зубные пластины всегда развиты. Септа низкая или отсут­
ствует. Септалпи только на ранних стадиях развития или отсутствует и 
тогда септальные пластины крепятся к дну створки. Круры радулиферовые. 
Поздний триас — мел.

В триасовых отложениях три рода — Caucasorhynchia Dagys, 1963; 
? Rimirhynchopsis Dagys, 1963; Hagabirhynchia .Jefferies, 1961.

Hagabirhynchia: Jefferies, 1961, c. 5.
Типовой вид. Hagabirhynchia arabica Jefferies, 1961. Норийский ярус 

Омана.
Диагноз. Маленькие округленно-пятиугольных очертаний раковины 

с острыми простыми ребрами, прослеживающимися до макушек. Синус и 
возвышение развиты слабо. Макушка толстая, слабозагнутая, дельтиди- 
альиые пластины соединенные. Зубные пластины довольно длинные,

расходящиеся, ножной воротничок отсутствует. Септальные пластины 
очень короткие, опираются на низкую септу .(или рядом с септой ?). Септа 
низкая, но длинная. Круры уплощенные с боков, радулиферового (?) 
типа.

Геологическое и географическое распространение. Норийский век 
Омана, Гималаев, Индонезии.

Caucnborhynchia: Дагис, 196-Ja, с. 66.
Типовой вид. С . kunensis Dagys, 1963. Норийский ярус Кавказа. 
Диагноз. Средних размеров, обычно округленно-пятиугольные ра­

ковины, со слабо развитыми синусом и возвышением. Макушка короткая,

Р о д Hagabirhynchia Jefferies, 1961 
Табл. X XXII, фиг. 2; рис. 70

Рис. 70. Серия поперечиых срезов через раковину Hasabir-

1961).

Р о д  Caucasorhynchia Dagys, 1963 
Табл. X X X II, фпг. 3; рис. 71
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Puc. 71 Серия поперечных срезов через рако­
вину Caucasvrhynchia worobievi; .Северо-Запад­
ный Кавказ, р. Куна, норппекпн яглс (Д а т е .  

1963а).

прямая пли слабозагнутая, форамен гипотыридный. Поверхность створок 
покрыта интенсивно ветвящимися, неодинаковой высоты ребрами, про­
слеживающимися до макушек. Зубные пластины короткие, сильно расхо­
дящиеся, ножной воротничок не развит. Септа низкая или отсутствует, 
септалий прослеживается только на ранних стадиях роста. Круры раду- 
лиферовые, широкие, сильно вентрально-загнутые.

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Кавказа.

Р о д  Rimirhynchopsis Dagys, 1963 
Табл. X X X II, фпг. 4, 5;. рис. 72 

Rimirhynchopsis: Дагпс, 1963 а, с. 71.
Типовой вид. R . triadicus Dagys, 1963. Норипский ярус Кавказа. 
Диагноз. Средних размеров, вытянутые в ширину раковины попереч­

но-овальных или округлеппо-нятиугольпых очертаний с отчетливыми си-

Рис. 72. Серия поперечных срезов через раковину 
Rimirhynchopsis triadicus; Северо-Западный Кавказ, 

р. Ky.ua, пориГгскпГг ярус (Дагпс. 1963а).



нусом и возвышением. Макушка обычно прямая; форамен гяпотиридный, 
дельтидиальиыо пластины разъединенные. Поверхность раковины покрыта 
тонкими многочисленными ребрами в задней части и редкими низкими 
складками в передней. Зубные пластины короткие, расходящиеся, ножной 
воротничок но развит. Имеется низкая массивная септа и, возможно, 
септалий, функционирующий на ранних стадиях развития (очень сильно 
развитые вторичные утолщения не позволяют полностью расшифровать 
строение кардиналия этого рода).

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Альп п Кавказа.

ПОДСЕМЕЙСТВО А 1) STRIRH Y NCHIINAE AGE В, 1959 

[Nom. transl. hie. (ex Austrirhynchiidae Ager, 1959)]
Маленькие равностворчатые сильно уплощенные раковины с сильно 

развитыми лункообразными палинтропами на обеих створках, достига­
ющими лобного края. Сента и септалий рудиментарны. Круры радулиферо- 
вые. Поздний триас.

Включает один род.
Замечания. Эгер (Ager, 1959) одной их характерных черт рассматрива­

емой группы считал наличие двухлопастного замочного отростка. Допол­
нительные исследования типового материала показали, что род Austrir­
hynchia лишен замочного отростка и имеет внутреннее строение, очень 
сходное с таковыми многих мезозойских ринхояеллид и в первую очередь 
прециклотиридин. Вместе с тем внешний облик рода Austrirhynchia на­
столько необычен, что его обособление от остальных ринхонеллид следует 
считать оправданным.

Р о д  Austrirhynchia Ager, 1959 
Табл. X X X II, фиг. 6; рис. 73 

Austrirhynchia: Ag.'r, 1959, с. 325.

Типовой вид. Terebratula cornigera Schafhautl, 1851. Рэтский ярус 
Альп.

Диагноз. Раковины отчетливо треугольных очертаний, с уплощенны­
ми боковыми и лобным краями. Боковые части переднего края нередко вы­
тянуты в виде заостренных отростков. Синус сл'або развит, лобная комис­
сура имеет дорзальный изгиб. Макушка прямая, форамен гипотиридный, 
дельтидпальные шсастшты соединены. Зубные пластины субпараллельны, 
ножной воротничок длинный. Септалий рудиментарный, септа низкая, 
короткая. Круры широкие, радулиферового типа.

Геологическое и географическое распространение. Рэтский век Альп, 
Карпат. Норийскип те рэтский века Кавказа.

ПОДСЕМЕисТЬи liOLCORHY NCI I EL LI NAE SGBFAM. NOV.

Небольших размеров раковины с продолжительной гладкой стадиен 
и в разной степени развитыми складками в передней части. Зубные пла­
стины, септа и ecu галий отчетливые. Круры калькалиферовые. Ранний — 
средний триас.

Включает роды Я olcorhynchella gen. nov. и Piarorhynchella gen. nov.
Замечания и сравнения. Новое подсемейство объединяет триасовые 

роды, имеющие ряд общих черт как во внешнем облике, так и в строении 
внутренних скелетных образований. В первую очередь здесь следует от­
метить характер скульптуры и тип строения крур. По типу крур новое 
подсемейство приближается к подсемейству Ivanoviellinae, но отличается 
от него строением кардиналия (у Ivanoviellinae септа низкая, септальные 
пластины часто опираются на дно створки). По всей вероятности, подсе­



мейства Ivanoviellinae и Holcorhynchellinae объединяют группы родов, 
лишенных прямых филогенетических связей, и калькалиферовый тип 
крур в обоих случаях имеет не зависимое от.радулиферовых крур проис­
хождение.

Р о д  Holcorhynchella gen. nov.*
Табл. X X X II, фиг. 7; рис. 74

Типовой вид. Rhynchonella delicatula Bittner, 1890. Анпзпйский ярус 
Венгрии.

Диагноз. Маленькие, реже средних размеров раковины с синусом на 
спинной створке у молодых экземпляров п отчетливым синусом на брюш­
ной створке и возвышением на спинной у взрослых форм. Зубные пласти­
ны короткие, ножной воротничок не развит. Кардиналий топкий. Септа- 
лий широкий и глубокий. Септа прослеживается до 1/2 длины створки.

Описание. Раковины небольших или средних размеров, от округлых 
до округленно-пятиугольных. Неравностворчатость раковины слабо вы­
ражена, но иногда спинная створка может быть заметно выше брюшной. 
Норелловая стадия продолжительная. Желобок на спинной створке про­
слеживается до 1/2 длины створки. Взрослые экземпляры с ясным синусом 
на брюшной и возвышением на спинной створках. Синус и возвышение рез 
ко отделены от боковых частей. Макушка короткая, умеренно или сильно­
загнутая, со сглаженными плечиками. Форамен субмезотиридный (или 
гипотиридный), дельтпдиальные пластины разъединенные.

Зубные пластины короткие, расходящиеся, наклонены к боковым 
стенкам створки, ножной воротничок не развит. Замочные пластины сли­
ты с приямочными гребнями, лежат в смычной плоскости или слегка нак­
лонены к септе. Септалий глубокий и широкий, септальные пластины тон­
кие. Септа высокая, тонкая, прослеживается до 1/2 — 3/5 длины спинной 
створки. Круры калькалиферовые; резкий, коленообразный изгиб крур 
наблюдается на некотором расстоянии от кардиналия.

Состав. Holcorhynchella delicatula Bittner (1890, с. 17); Rhynchonella 
deliciosa Bittner (1890, c. 155); Rh. begum Bittner (1902, c. 557); R h . bogu- 
milorum  Bittner (1902, c. 587); Rh. perpusilla Bittner (1902, c. 566); Rh. 
atomaria Bittner (1902, c. 599); Rh. nissa Bittner (1902, c. 560); Rh. patarena  
Bittner (1890, c. 588); Rh. trebevicensis Bittner (1890, c. 564); Rh. pastrovic- 
chiana Bittner (1890, c. 505); Rh. proclivis Bittner (1902, c. 556); R h . car- 
resae Philipp (1904, c. 81); Rh. tridodon adriatica Vinassa cle Regny (1903, 
c. 13); Rh. edhemi Toula (1896, c. 158);

Сравнение. От рода Piarorhynchella описываемый род отличается про­
должительной норелловой стадией и наличием отчетливого желобка в зад­
ней части спинной створки, сменяющегося с возрастом возвышением.

Геологическое и географическое распространение. Средний триас 
Альп, Карпат, Динарид, Кавказа, Вьетнама.

Р о д  Piarorhynchella gen. nov.**
Типовой вид. Piarorhynchella mangyshlakensis sp. nov. Оленекский 

ярус Мангышлака.
Диагноз. Маленькие, обычно вытянутые в ширину раковины .с отчет­

ливым синусом и возвышением. Норелловая стадия отсутствует. Складки 
редкие, угловатые, прослеживаются только в передней половине створок. 
Макушка короткая, слабозагнутая. Зубные пластины короткие, расходя­
щиеся, ножной воротничок не развит. Замочные пластины массивные, 
септалий узкий.

Описание. Раковины маленькие, обычно округленно-пятиугольных 
очертаний, отчетливо неравностворчатые; спинная створка всегда выше

* Род назван по сходству с родом Holcorhynchia Buckman.
** Родовое название дано по сходству с родом Piarorhynchia Buckman.



Рис. 73. Серия поперечных срезов через раковпну Austrirhynckia cornigera; 
экз. № 394/232, Восточная Австрия, Китцберг, кессеыские слои.

ярус.

немного уплощенной в задней части брюшной створки. Синус широкий 
и глубокий, с уплощенным дном, резко отделен от боковых поверхностей. 
Соответствующее синусу возвышение также хорошо развито. Макушка 
очень короткая, как правило, слабозагнутая. Плечики округленные, не­
отчетливые. Форамен гипотиридный, дельтидиальные пластины разъеди­
нены. Поверхность створок гладкая в задней части и несет редкие, углова­
тые складочки в передней.

Зубные пластины короткие, толстые, примерно параллельные на по­
перечных срезах, слабо расходящиеся. Ножной воротничок не развит. 
Замочные пластины массивные, узкие, слиты с приямочными гребнями. 
Септалий узкий, глубокий. Септа толстая, прослеживается до 2/3 длины 
спинной створки. Круры резко изогнуты непосредственно от кардиналия 
к брюшной створке, отчетливо калькалиферовые по типу строения.

i ll



Состав. Piarorhynchella mangyshlakensis sp. nov., Pugnoides triassicus 
Girty (1927, c. 434); Rhynchonella trinodosi Bittner (1890, c. 13).

Сравнение. Приведено при описании рода Holcorhynchella.
Геологическое ч географическое распространение. Ранний триас Се­

верной Америки, Приморья, Мангышлака. Средний триас Альп, Дина- 
рид, Балкан, Кавказа.

Piarorhynchella mangyshlakensis sp. nov.*

Табл. XXXII, фиг. S—10; рис. 75

Голотип. ИГиГ, № 394/61. Мангышлак, хр. Каратаучик, у колодцев 
Долнаиа. Оленекский ярус.

Описание. Маленьких размеров раковины 9—10 мм в длину, 10— 12 
в ширину и 5—7 мм в толщину. Очертания раковин округленно-пятиуголь­
ные или приближающиеся к поперечно-овальным. Синус и возвышение 
просле киваются до половины створок, реже несколько больше. Язычок 
высокий, трапециевидный. Боковые края слегка закруглены, лобный — 
уплощенный. Макушка слабозагнутая, очень низкая и короткая. Фора- 
мен гипотиридный, ограничен узкими дельтидиальными пластинами. В пе­
редней части раковины развиты складки, имеющие разную ширину, за­
висящую от их количества. На боковых частях всегда развиты 2—3 склад­
ки. В синусе от 1 до 3 складок. Наиболее часты формы с 2 складками в си­
нусе (58%), более редки с одной складкой (35%) и значительно более редки 
с 3 складками (7%). Длина складок равна длине синуса и возвы­
шения.

Сравнение, От сходного североамериканского вида Р . triassica (Girty) 
описываемый отличается более широкой и тонкой раковиной, сильнее 
выраженным синусом и высоким язычком. Этими же особенностями, 
а также более низкой макушкой и меньшими размерами Р. mangyshlakensis 
отличается от Р . trinodosi Bittner.

* Видовое название от п-ова Мангышлак,



Геологическое и географическое распространение. Оленекский ярус 
Мангышлака.

Материал. 182 полные раковины. Мангышлак, у колодцев Долнапа.

С Е М Е Й С Т В О  WELLERELLIDAE LIKHAREW IN RZHONSMTSKAYA,
1956

Ребристые, реже гладкие или с продолжительной гладкой стадией 
раковины с ясными синусом на брюшной створке и возвышением на спин­
ной. Зубные пластины развиты в разной степени. Имеется внутренняя 
замочная пластина. Септа слабо развита или отсутствует. Круры пре- 
фальциферовые или переходные к радулиферовым. ? Девон — ранняя 
юра.

Замечания. Б. К. Лихарев (Ржонсницкая п др., 1960) в пределах сё- 
меиства Wellerelliclae различал два подсемейства: Wellerellinae (ребри­
стые формы) и Pseudopugnaxinae (гладкие пли слабоскладчатые формы). 
Такое разделение крайне искусственное, поскольку типовой род подсемей­
ства Wellerellinae имеет продолжительную гладкую стадию и в принципе 
может быть отнесен к подсемейству Pseudopugnaxinae.

Эгер (Ager, 1965) отделил мезозойских веллереллид в новое подсемей­
ство Cirpinae, с чем также трудно согласиться. Никаких отличий в диаг­
нозе Cirpinae по сравнению с палеозойскими формами нет, если не считать 
того обстоятельства, что в состав подсемейства Эгер включил многие роды, 
лишенные внутренней замочной пластины (Caucasorhynchia, Hagabirhyn- 
chia и др.), которые вследствие этого не могут быть причислены к веллерпл- 
лидам.

Объем семейства Wellerellidae в настоящее время нуждается у уточне­
нии. Очень сомнительна принадлежность к этому семейству рода Pleconella 
Campbell, имеющего, по-видимому, мелкий септалий, а также родов Те- 
rebratuloidea Waagen п Gerasimovia Likharev (Schmidt, 1965), лишенных 
всяких аналогов внутренней замочной пластины и др. Из мезозойских 
форм к веллереллидам могут быть отнесены триасовые роды Euzinella, 
Robinsonella, Moisseievia, Trigonirhynchella, N eowellerella и леиасовые 
Cirpa , Calcirhynchia и Bodrakella. Род Monticlarella из нижнего мела, отне­
сенный Б. К. Лихаревым к подсемейству Pseudopugnaxinae, имеет разъеди­
ненные замочные пластины, иной тип крур (Смирнова, 1965), чем обнару­
живает резкие отличия от настоящих веллериллпд. Также нет достоверных 
данных о присутствии веллереллид в юрских отложениях моложе лейаса. 
Цельная замочная пластина позднеюрского рода Daghanirhynchict ассоции­
рует с септалпем, прободена в апикальной части и не гомологична внутрен­
ней замочной пластине веллереллид.

Р о д Euxinella  Moisseiev, 1936 

Табл. X X X III. фиг. 1. 2; рис. 76

Euxinella: Моисеев, 1936, с. 1:1; Моисеев, 1917, с. 09; Дагнс. 1963а, с. 23.

Типовой вид. Е. iatirgvartaensis Moisseiev. 1936. Норииско-рэтские 
отложения Кавказа.

Диагноз. Округлые или округленно-пятиугольные, обычно толстые 
раковины с острыми тонкими ребрами, прослеживающимися до макушек. 
Синус и возвышение, как правило, слабо развиты. Макушка короткая, 
загнутая, с округлыми плечиками, форамен гипотиридный. Зубные пла­
стины субпараллельны к плоскости симметрии раковины. Ножной ворот­
ничок развит в разной степени. Цельная замочная пластина лежит в смыч­
ной плоскости створок, внутренняя замочная пластина прямая или слегка



Рис. 76. Серия поперечных срезов через раковнну Euxinella iatirgvarta- 
ensis; Северо-Западный Кавказ, г. Скирда, норпйско-рэтскле отложения

(Д а т е , 1963а).

дорзальыо-ггзогаутая. Септы нет, имеется лишь низкий септальный валик. 
Круры сильно вентрально-загнутые, префальциферовые.

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Альп, Карпат, Балкан, Крыма, Кавказа, Памира.

Р о д  Robinsonella Moisseiev, 1936
Табл. X X X III, фиг. 3; рис. 77

Robinsonella: Моисеев, 1936, с. 45; Моисеев, 1947, с. 71; Дагис, 1963а, с. 38.

Типовой вид. R . mastakanensis Moisseiev, 1936. Норийско-рэтские от­
ложения Кавказа.

Рис. 77. Серия поперечных срезов через раковину 
Robinsonella masta.kanensis\ Северо-Западный Кавказ, 
ур. Бароновы Поляны, норийско-рэтские отложения 

(Дагис, 1963а).



Диагноз. Округленно-пятиугольных очертаний раковины с грубыми 
угловатыми ребрами, прослеживающимися до макушек. Синус и возвы­
шение отчетливые. Макушка умеренно- или слабозагнутая с округленными 
плечиками. Форамен гипотиридный. Зубные пластины массивные, накло­
нены к плоскости симметрии раковины. Ножной воротничок не развит. 
Цельная замочная пластина высокая, поддерживается септой у замочного 
края. Септа довольно высокая прослеживается до 1/3 длины спинной створ­
ки,

Геологическое и географическое распространение. Норийский и рэт- 
ский века Альп, Балкан, Кавказа.

Р о д  Moisseievia Dagys, 1963 
Табл. X X X III, фиг. 4; рис. 78 

Moisseievia'. Дагис, 1963а, с. 46. у
Типовой вид. М . moisseievi Dagys, 1963. Норийский ярус Кавказа.
Диагноз. Округленно-пятиугольных очертаний раковины с отчетли­

выми синусом и возвышением. Поверхность створок с низкими сглаженвы-

Рис. 78. Серия поперечных срезов через 
раковину Moisseievia moisseievi; Северо- 
Западный Кавказ, г. Тхач, норпиекпй apvc 

(Д а т е , 1963а).

ми складками. Складки развиты лишь у краев створок на боковых частях 
и прослеживаются почти до макушек в синусе и на возвышении. Макушка 
короткая, загнутая, форамен гипотиридный. Зубные пластины тонкие, 
короткие, приближены к боковым стенкам. Ножной воротничок длинный, 
слит с зубными пластинами. Кардиналий тонкий, внутренняя замочная 
пластина с небольшим дорзальным изгибом, располагается несколько ни­
же внешних замочных пластин. Септа не развита. Круры префальцефе- 
ровые.

Геологическое и географическое распространение. Норийский и рэт- 
ский века Кавказа, Крыма, Памира, Балкан.

Р о д  TrLgonirhynchella (Dagys), 1963]
Табл. X X X III, фиг. 6; рис. 79

Trigonirhyuchicr. Д а т е , 19616. с. 84.
Trigonirhynchella: Дагис. 1963а, с. 41.

Типовой вид. Trigonirhynchia trigona Dagys, 1961. Норийский ярус 
Кавказа.



Рис. 79. Серия гтопсреяпых срезов через раковину Trigonirhyn- 
chella trigona; Северо-Западный Кавказ, р. Купа, норпйскпй 

ярус (Даглс. 1963а).

Диагноз. Треугольные уплощенные раковины со слабо- и в равной сте­
пени выпуклыми створками. Поверхность гладкая, угловатые складки 
развиты только у лобного края. Желобовидные синусы могут присутство­
вать на обеих створках. Взрослые экземпляры могут иметь как сулькат- 
ную, так и унипликатную лобные комиссуры. Макушка слабозагнутая, 
с сильно сглаженными плечиками. Зубные пластины наклонены к бокам 
створки, тонкие, пристенные, короткие. Ножной воротничок не развит. 
Внутренняя замочная пластина сильно дорзально-изогнутая, V-образная 
на поперечных срезах. Септа не развита. Круры прямые, префальциферо- 
вые.

Геологическое и географическое распространение. Иорнйский век 
Памира, Кавказа, возможно, Альп.

Р о д  N eowellerella gen. nov.*
Типовой вид. Аг. uesca sp. nov. Нижний триас Кавказа.
Диагноз. Маленькие, гладкие в задней части и складчатые в передней 

части раковины с глубоким синусом и высоким возвышением. Зубные 
пластины расходящиеся, ножной воротничок отсутствует. Внутренняя 
замочная пластина вентрально-изогнутая. Септа не развита, имеется низ­
кий септальный валик. Круры хпирокне, слабозагнутые, префальциферо- 
вые.

Описание.Раковины маленькие, округленно-пятиугольные, с глубоким 
узким синусом на брюшной створке н высоким возвышением на спинной. 
Поверхность раковины гладкая в задней половине и несет малочисленные 
угловатые складки вблизи лобного края. Макушка короткая, умеренно 
загнутая, с округленными плечиками. Форамен гипотиридиый, дельтиди- 
альные пластины разъединенные.

В брюшной створке расходящиеся, субпараллельные на поперечных 
срезах зубные пластины на значительном расстоянии слиты с боковыми

* Родовое название от рода Wellerella Dunbar et Condra, с которым описывае­
мый более молодой род обнаруживает большое сходство.



стенками створки, что связано с заполнением небольших боковых прима- 
кушечных полостей вторичными утолщениями. Ножной воротничок от­
сутствует. В спинной створке внешние замочные пластины лежат в смыч­
ной плоскости створок, внутренняя замочная пластина дугообразно вент­
рально-изогнута. Круральные основания длинные, свисают в умбональ- 
ную полость. Септа отсутствует, но имеется низкий септальный валик, 
погруженный во вторичные утолщения в примакушечной части. Круры 
широкие, уплощенные с боков, слабо вентрально-загнутые, пре- 
фальциферового типа.

Состав. Типовой впд.
Сравнение. От наиболее близкого рода Wellerella Dunbar et Condra 

новый род отличается сильно выраженными синусом и возвышением, бо­
лее короткими складками и отсутствием септы в спинной створке.

В значительной степени гладкую раковину имеет род Moisseievia Da- 
gys, от которого N eowellerella отличается строением синуса, более редкими 
и короткими складками, формой внутренней замочной пластины, отсутст­
вием ножного воротничка и др.

Геологическое и географическое распространение. Ранний триас 
(индский век) Кавказа.

N  eowellerella vesca sp. nov.*
Табл. X X X III, фпг. 5; рпс. 80

Г о л о ти п . ИГпГ, № 394/71. Г. Сундуки, Северо-Западный Кавказ. 
Индский ярус.

Описание. Раковины около 7 — 9 мм в длину, 8—9 в ширину и 4—* 
6 мм в толщину, заметно неравностворчатые, с уплощенной, особенно в 
задней части, брюшной створкой и более высокой спинной створкой. Наи­
большая ширина приурочена к средней части, а максимальная толщина — 
к лобному краю. Синус узкий, достигает не более 1/3 максимальной шири­
ны раковины у лобного края, прослеживается на 2/3 длины створки. Язы­
чок высокий, трапециевидный. Возвышение очень резко отделено от боко­
вых частей, немного уплощено на вершине. Угловатые складки прослежи­
ваются примерно до половины створок. На боковых поверхностях наме­
чаются две, реже три складки. В синусе обычно одна складка, реже две.

Голотип имеет 8,2 мм в длину, 9 в ширину и 6,1 мм в толщину.
Внутреннее строение приведено в диагнозе рода.

Рис. 80. Серия поперечных срезов через раковину 
N  eowellerella uesca\ экз. № 394/72, Северо-Западный 

Кавказ, г. Гефо, индский ярус.

* Vesca (лат.) — мелкая.



Сравнение. Описываемый вид—единственный представитель рода Neo- 
wellerella.

Геологическое и географическое распространение. Ранний триас, 
индский век Кавказа.

Материал. 16 экз., г. Сундуки; 1 экз., г. Гефо; Северо-Западный Кав -
каз.

С Е М Е Й С Т В О  DIME RE L LI DAE BUCKMAN, 1918

Небольшие ребристые ринхонеллиды с выпрямленным замочным кра­
ем и синусом на спинной створке. Дельтирип открытый. Септа прослежи­
вается до лобного края, круры длинные. Поздний триас.

Включает только типовой род.
Замечания. Первоначально в семействе Dimerellidae Бакмен (Buck- 

man, 1918) объединил ряд родов (Dimerella Zittel, Rhynchonellina Gemrne- 
laro, Rhynchonellopsis Bose { — Capillirostra Cooper et Muir-Woocl), Cryptopo- 
ra Jeffreys, Hemithyris d’Orbigny) преимущественно на основания внешней 
морфологии. Впоследствии (Ржонсшщкая, 1956; Ager, 1959; Cooper, 1959) 
была доказана явная гетерогенность этого таксона и все роды, кроме ти­
пового, распределены среди других семейств.

Типовой род семейства Dimerellidae исследован пока крайне слабо. 
Особенно плохо пзучено внутреннее строение рода Dimerella , в первую 
очередь кардиналий. Последнее затрудняет выяснение филогенетических 
связей, а следовательно, и положение в системе семейства Dimerellidae. 
Наличие длинной септы указывает на более вероятное родство Dimerellidae 
с Rhynchonellacea, куда не без некоторой доли условности п отнесено рас­
сматриваемое семейство.

Р о д  Dimerella Zittel, 1870 
Табл. X X X III, фиг. 7

Dimerella: Zittel, 1870, с. 220.
Типовой вид. Dimerella guembeli Zittel, 1870. Поздний триас Альп.
Диагноз. Поперечно-овальные раковины с тонкими многочисленными 

ребрами, прослеживающимися до макушек. Синус на спинной створке на­
чинается от замочного края. Макушка высокая, с острыми плечиками. 
Септа низкая в задней части и высокая, почти до брюшной створки в'перед- 
ней половине. Круры достигают 1/3 длины спинной створки, умеренно вент­
рально-загнутые. Остальные детали внутреннего строения не известны.

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Альп.

О Т Р Я Д  SPIRIFERIDA WAAGEN, 1883
Двояковыпуклые раковины с обычно более высокой брюшной створ­

кой, характеризующиеся строфическим ростом. Арен на обеих створках, 
дельтирий и нототирип развиты, покрыты в разной степени дельтидиаль- 
пыми и хилидиальными образованиями, апикальный форамен отсутствует. 
Ручные поддержки в виде двух конусовидных спиралей, обращенных вер­
шинами к бокам или частью п к брюшной створке. Круры непосредствен­
но переходят в первичные ленты спирали, югум простой и л и  отсутствует. 
Стенка раковины сплошная или пористая. Поздний ордовик — ранняя 
юра.

Замечание. Объем и таксономический ранг отряда Spiriferida в данной 
работе понимается по Е. А. Ивановой (1967), считающей эту группу совер­
шенно самостоятельной, имеющей отлпчное от остальных сппралесодер- 
жащпх групп происхождение. В работе Е. А. Ивановой проводится деталь­
ное обоснование этого взгляда, а также подробная историческая справка, 
на которых во избежание повторения мы останавливаться не будем.



Очень остро в настоящее время стоит вопрос о подразделениях более 
низкого ранга в пределах отряда Spiriferida, которые позволили бы дать 
четкое представление об основных путях развития этой крупнейшей группы 
ископаемых брахиопод. В последних сводках по палеонтологии (Основы..., 
1960; Treatise 1965) приведены совершенно разные взгляды на основ­
ные подразделения спирифероидных брахиопод. Что касается пористых 
спириферинид, тоЕ. А. Ивановой сохранена традиционная точка зрения 
на эту группу, изложенная еще в работах Ваагена, Дэвидсона, Фредерик­
са и др. палеонтологов, согласно которой пористые формы, возникшие на 
раннпх этапах развития спириферинид, представляют собой самостоятель­
ную группу, развивавшуюся в течение очень длительного времени неза­
висимо от основного ствола непористых форм. Иную точку зрения выска­
зал Питра (Pitrat, 1965), распределивший пористых Spiriferinacea Е. А. Ива­
новой в разные надсемейства, полагая, что пористость среди спириферид 
возникала, по крайней мере, трижды. При этих построениях Питра опи­
рался на такие признаки, как рассеченный или же нерассеченный замоч­
ный отросток, наличие или отсутствие круральных пластин, общая форма 
раковины (например, циртиноидная) и другие, которые либо сильно из­
менчивы, либо не соответствуют действительности (Иванова, 1967).

Представляется, что в настоящее время нет никаких данных для раз­
деления пористых спириферинид по разным группам спирифероидных бра - 
хиопод. Наоборот, все имеющиеся сведения свидетельствуют в пользу 
большого морфологического сходства этой группы.

В первую очередь следует отметить пористость раковины, которая 
однотипна у всех спириферинаций и представлена округлыми в сечении 
разного диаметра каналами, ориентированными примерно вертикально 
к поверхности раковины. Настоящая эндопористость, пронизывающая все 
слои раковины, тем не менее не является монополией спириферинаций сре­
ди отряда Spiriferida и известна п у позднепалеозойских сиринготирид 
(Vandercammen, 1955; Sass, 1965; Armstrong, 1970; и др.). Среди послед­
них детально пористость изучена только у одного рода— Subansiria (Armst­
rong, 1970) и обнаруживает существенные отличия от пористости спирифе­
ринаций. У Subansiria каждая пора связана с желобком на поверхности 
раковины, соединенным с шипом. Такая коррелятивная связь текстурных 
п микроскульптурных элементов не известна у спириферинаций, и не ис­
ключено, что пористость у сиринготирид возникла независимо от основно­
го ствола пористых спириферид.

Далее следует указать на апикальный аппарат, характеризующийся 
высокой септой и зубными пластинами, которые в отдельных случаях 
могут соединяться с образованием сложных спондилиарных структур. 
Не менее свойствен пористым формам и полный югум, резорбирующийся 
лишь в небольших боковых ветвях спириферинид (в таком случае сохра­
няются длинные югальные отростки). Наконец, еще и характер микроскуль­
птуры. Последняя однотипна (если не редуцирована) у всех пористых 
спириферид и представлена разного рода шипами и иголочками. Все 
эти морфологические критерии позволяют считать пористых спириферид 
гомогенной группой, вполне оправданно обособленной от остальных, 
спириферид.

НАДСШЕЙСТВО SPIRIFERINACEA DAVIDSON, 1884 

[Nom. transl. E. Ivanova, 1959 (ex subfam. Spiriferinidae, Davidson, 1884)]
Стенка раковины пронизана поровымп каналами. Югум полный, реже 

вторично разобщенный. Имеются высокая септа и в разной степени раз­
витые зубные пластины. Микроскульптура в виде разного рода шипов 
или розорбирована. Силур — ранпяя юра.

Включает семейства: Spiriferinidae Davidson, Cyrtinidae Fredericks, 
Laballidae Dagys.



Замечания. В состав надсемейства нами включаются все пористые спи- 
рифериды за исключением сиринготирид и зюссиид. О причинах исключе­
ния первых говорилось выше. Для семейства Suessiidae была указана не­
пористая стенка раковины, но это утверждение вряд ли соответствует ис­
тине. Наши исследования показали, что все триасовые спирифериды по­
ристые, последние непористые спирифериды вымерли в индском веке. 
Очевидно, что предками лейасовых Suessiidae могли быть только триасо­
вые пористые формы. С большой долей вероятности следует ожидать со­
хранения у зюссиид пористости, одной из наиболее консервативных черт 
в строении спириферинид. Если в настоящее время есть достоверные дан­
ные независимого происхождения пористых форм от непористых, то об­
ратные случаи не зафиксированы пока ни в одной из групп брахиопод.

Несмотря на высказанные соображения, семейство Sessiidae мы не 
включаем в состав Spiriferinacea, поскольку многие другие детали внутрен­
него строения рода Suessia необычны не только для Spiriferinacea, но и для  
спириферид вообще. В первую очередь следует указать на своеобразную 
поперечную пластину на септе и югум с Т-образным отростком*. Оконча­
тельное решение вопроса о филогенетических связях зюссиид и спирифе­
ринид может быть принято лишь после дополнительного изучения рода 
Suessia, тем более что в случае положительного ответа, который вполне 
реален, придется предпринять серьезные номенклатурные изменения, 
поскольку Suessiidae является старейшим таксоном семейственной груп­
пы среди рассматриваемых форм.

Во всех последних работах среди пористых спириферид выделяются 
две группы — циртиниды и спирифериниды. Такое деление достаточно 
общепринято, что избавляет нас от необходимости приводить историю 
развития взглядов на систематику пористых спириферид. Нами от Cyrti- 
nidae отделены мезозойские представители (семейство Laballidae), имею­
щие определенные отличия в морфологии раковины, которые указывают 
на независимое от циртинид происхождение Laballidae. Также предприня­
та первая попытка выявления филогенетических ветвей среди семейства 
Spiriferinidae, на основании чего установлен ряд новых подсемейств.

С Е М Е Й С Т В О  SPIRIFERINIDAE DAVIDSON, 1884 

[Nom. transl. E. Ivanova, 1959 (ex subfam. Spiriferinidae Davidson, 1884)]
Изменчивой формы раковины с арей различной высоты. От гладких 

до густоребристых, синус в разной степени развития. Микроскульптура 
в виде разного рода шипов и иголок, но у ряда групп редуцирована. 
В брюшной створке высокая септа и неодинаково развитые зубные пласти­
ны. Спираль направлена к бокам, югум простой, без отростка, иногда ра­
зобщенный. Югальных поддержек нет. Ранний карбон — ранняя юра.

Объединяет пять подсемейств: Spiriferininae Davidson, Mentzeliinae, 
subfam. nov., Balatonospirinae subfam. nov., Punctospirellinae subfam. nov. 
Pennospiriferininae Dagys.

ПОДСЕМЕЙСТВО SPIRIFERININAE DAVIDSON, 1884

Септа и зубные пластины хорошо развиты, разъединены. Югум полный. 
Микроскульптура в виде разного рода иголочек и шипов всегда развита. 
Карбон — лейас.

Объединяет роды: Spiriferina  d’Orbigny, 1847, Sinucosta Dagys, 1963; 
Pseudocyrtina Dagys, 1963; Triadispira Dagys, 1961; Mentzeliopsis Trechman, 
1918; Viligella Dagys, 1965; Dentospiriferina Dagys, 1965; Costispiriferina 
gen. nov., Mentzelioides gen. nov.; Canadospira gen. nov.; Boreiospira gen.

* У рода Suessia не известна спираль, кардпналпй теребратулопдныи, первич­
ные ленты с югумом напоминают остатки сложной петли теребрателлид.



nov.; Dinarispira gen. nov. из мезозойских отложений и, вер.оятно, роды 
A itiplectus Slehli, 1954; Reticulariina Fredericks, 1916; Sinuliplica  Campbell, 
1961; Zaissania Sokolskaya, 1968 из верхнего палеозоя.

Р о д  Sinucosta Dagys, 1963
Табл. X X X III, фиг. 9; рис. 81

Sinucosta: Дагис, IW.wa, с. 104.
Guseriplia: Дагис, 1903а, с. 107.

Типовой вид. Spirifer emmrichi Suess, 1854. Рэтский ярус Восточных 
Альп.

Диагноз. Раковины небольших размеров, арея разной высоты. Длина 
замочного края меньше наибольшей ширины раковины, замочные углы 
закруглены. Арея гладкая, дельтирпп открытый. Поверхность створки 
покрыта обычно тонкими ребрами, развитыми также в синусе и на возвы-, 
шепни. Мпкроскульптура в виде густых коротких шипов.

Видовой состав: Sinucosta emmrichi (Suess) (1853, с. 24); Guseriplia 
multicostata Dagys (1963a, c. 107); G. bittneri Dagys (1963a, c. 109); G. song- 
dae Dagys (1965, c. 51); Spiriferina evanescens Bittner (1890, c. 133); S . gre- 
garia Suess (1867, c. 391); ? S. impressula Bittner (1890, c. 76); S. oligoptycha 
Bittner (1892, c. 16); S. pectinata Bittner (1890, c. 31); ? S. pontica Bittner 
(1890, c. 32, pro S. gregaria: Peters, 1867, c. 162).

Puc. 81. Серия поперечных срезов через раковину Sinucosta emmrichi; Северо- 
Западный Кавказ, ур. Бароновы Поляны, норнйско-рэтскне отложения (Дагпс,

1963а).



Замечания. Питра (Pitrat, 1965) в синонимику рода Sinucosta свел 
род Guseriplia, с чем вполне можно согласиться. Дополнительные исследо­
вания рода Sinucosta показали, что у него отсутствуют настоящие септаль­
ные пластины, а ребристость варьирует в больших пределах.

Ян п Йин (1962) описали род Aequispiriferina с ребристыми синусом 
и возвышением из среднего триаса Китая, который как будто бы имеет 
зубные пластины, разъединенные с септой. Внешний облик этого рода тож­
дествен облику рода Koeveskallina. Возможно, один из установленных на­
ми родов является младшим синонимом рода Aequispiriferina, что пока 
не может быть определено в связи с крайней фрагментарностью сведений 
о внутреннем строении китайского рода.

Из состава рода исключены виды Spiriferina meridionalis B ittner и 
Sp. lipoldi Bittner, которые имеют существенные отличия от типичных пред­
ставителей рода Sinucosta в строении апикального аппарата и микроскульп­
туры и поэтому отнесены соответственно к родам Koeveskallina и B ala to - 
nospira.

Кроме триасовых видов к рассматриваемому роду, по всей вероятно­
сти, следует отнести некоторые лейасовые формы (Spiriferina collenoti
Е. Deslongchamps, Sp. yaltensis Moisseiev), имеющие ребристые синус 
и возвышение, внутреннее строение которых в настоящее время неизвестно.

Геологическое и географическое распространение. Средний — позд­
ний триас Тетпса (от Альп до Индонезии). Возможно, ранний лейас Евро­
пы.

Р о д  Pseudocyrtina Dagys, 1962 
Табл. X X X III, фиг. 8

Pseudocyrtina: Дагис, 1962а, с. 53; Дагис, 1963а, с. 102.

Типовой вид. Pseudocyrtina norica Dagys, 1962. Норийский ярус, Се~ 
веро-Западный Кавказ.

Диагноз. Сильно неравностворчатые, с очень высокой брюшной створ­
кой и уплощенной спынпой, цнртиноидного облика раковины. Наиболь­
шая ширина приурочена к замочному краю, замочные углы прямые. Дель- 
тириальное отверстые открытое. Синус и возвышение отчетливые, гладкие, 
боковые поверхности покрыты редкими грубыми ребрами. Зубные пласти­
ны резко изогнуты к плоскости симметрии па месте слияния дельтидиаль- 
ных килей и вентральных админпкул.

Геологическое п географическое распространение. Норийский век 
Кавказа.

Р о д  Triadispira Dagys, 1961 
Табл. XXXV, фпг. 1—4; рпс. 82 

Triadispira: Дагис, 1961а, с. 457; Дагис, 1963а, с. 84.

Типовой вид. Triadispira caucasica Dagys, 1961. Норыйско-рэтские 
отложения Северо-Западного Кавказа.

Диагноз. Крупные раковины округлых очертаний. Замочный край 
короче максимальной ширины раковины, замочные углы округленные. 
Арея низкая, лежит в смычной плоскости створок. Синус п возвышение от­
четливые. Поверхность раковлны гладкая. Микроскульнтура — топкие 
шипы. Септа длинная, массивная, зубные пластины короткие, админикулы 
развиты лишь в прнмакушечной части. Апикальная часть брюшной створ­
ки заполнена вторичными утолщениями. Спираль с большим числом обо­
ротов, югум слегка изогнут в сторону лобного края.

Замечания. Рассматриваемый род первоначально отнесен к спирпфе- 
ридам в связи с тем, что у него не были обнаружены норовые каналы в стен­
ке раковины (Дагис, 1961а). Дополнительные исследования показали, что



Рис. 82. Серия поперечных срезов через раковину Triadispira caucasica; Северо- 
Западный Кавказ, р. Белая, норпйско-рэтскпе отложенпя (Дагпс, 1963а).

т и п о в о й  вид имеет очень тонкие (около 0 , 0 1  мм в диаметре) и редкие норо­
вые каналы. Это позволило уточнить систематическое положение рода 
Triadispira .

Геологическое и географическое распространение. Норпйско-рэтскпе 
отложетпгя Кавказа.

Р о д  Dentospiriferina Dagys, 1965 
Табл. XXXIV, фиг. 1 — 5; рис, 83 

Dentospiriferina: Дагпс, 1965, с. 109.
Типовой вид. Dentospiriferina pepeliaevi Dagys, 1965. Каршшскии 

ярус Северо-Востока СССР.
Диагноз. Вытянутые в ширину раковины с отчетливыми синусом и 

возвышением. Длппа замочного края меньше максимальной ширины рако­
вины. Макушка загнутая, арея низкая, двойная. Первичная арея гладкая, 
вторичная с грубыми вертикальными желобками. Замочный крап гладкий 
у первичной арен и зубчатый у вторичной. Боковые поверхности створок 
гладкие или с сильно сглаженными неотчетливыми складками. Микро-



Рис . 83. Серия поперечных срезов через раковину Dentospiriferina 
pepeliaevi; Северо-Восток СССР, р. Ясачная, карнийский ярус 

(Дагис, 1965).

скульптура — тонкие густые шипы, расположенные равномерно на п о ­
верхности створок. Септа и зубные пластины длинные, в апикальной ча­
сти сильно развиты вторичные утолщения.

Геологическое и географическое распространение. Карнийскпй век 
Северо-Востока СССР.

Р о д  Viligella Dagys, 1965 

Табл. XXXVI, фиг. 1—3; рис. 84 

Viligella: Дагис, 1965, с. 116.

Типовой вид. M entzelia rotunda Tuchkov, 1956. Норийско-рэтские от­
ложения Охотского побережья (Северо-Восток СССР).

Диагноз. Раковины слабо неравностворчатые, округлых очертапнй, 
с неясно выраженными синусом и возвышением. Замочный край значитель­
но меньше максимальной ширины раковины, замочные углы закруглены. 
Макушка короткая, арея сильно наклонена к смычной плоскости створок. 
Боковые поверхности гладкие или с низкими неотчетливыми складками. 
Микроскульптура — тонкие, густые шипы. Зубные пластины короткие,



О  < £ >  < Ь -

Рис . 84. Серия поперсчиых срезов через раковину Viligella 
rotunda; Северо-Восток СССР, р. Атшаииыкаи (басе. р. Ви- 

лнги), иорпйско-рэтскпе отложения (Д а т е , 1965).

обычно слитые с боковыми стопками раковины. Вторичные утолщения 
в апикальной части сильно выражены.

Геологическое и географическое распространение. Норппский век 
Северо-Востока СССР.

Р о д  Canadospira Dagys, 1972
Табл. X X X V II, фиг. 1. 2; рис. 85

Spiriferina (Rasteligera): Logan, 1967, с. 24 (part.).
-Canadospira: Даглс, 1972, с. 40.

Т иповой  в и д . Spiriferina (Psioidea) canadensis Logan, 1967. Карннй- 
ский ярус Арктической Канады.

Диагноз. Сильно перавностворчатые полутшрампдальиые раковины. 
Замочный край короче максимальной ширины раковины. Синус и возвы­
шение отчетливые, гладкие. Боковые поверхности гладкие или складчатые. 
Арея высокая, вся покрыта вертикальными желобками, замочный- край 
зубчатый.

Описание. Раковины средних размеров, очепь слабо вытянутые в ши­
рину, сильно перавностворчатые, циртппондного облпка. Макушка пря­
мая, реже слабозагнутая. Замочный край значительно меньше максималь­
ной ширины раковины, замочные углы округлены. Арея высокая, плоская, 
обычно перпендикулярная к плоскости смыкания створок, целиком покрыта 
тонкими вертикальными желобками. Замочный край зубчатый. Синус и 
возвышение хорошо развитые, прослеживаются до макзопек, гладкие. 
Боковые поверхности гладкие пли с немногочисленными закругленными 
складками. Характер микроскульптуры не выявлен.



В брюшной створке довольно длинные зубные пластины, состоящие 
нз очень коротких дельтирйальиых килей п длинных субпараллельных 
админикул. Септа высокая, вторичные утолщения развиты слабо. Замоч­
ный отросток низкий, с пластинчатым миофором. Круральные пластины 
узкие. Спираль с 10—12 оборотами, югум цельный, в виде вентрально- 
изогнутой дуги.

Видовой состав. Canadospira canadensis Logan (1967, с. 26) п С. ocho- 
tica Dagys (1972, с. 42).

Сравнение. Наиболее близок к описываемому виду, бесспорно, Dento- 
spiriferina , от которого Canadospira отличается полностью зубчатым замоч­
ным краем, отсутствием апикального утолщения и формой раковины.

Геологическое и географическое распространение. Каршшскпп век 
Северо-Востока СССР и Арктической Канады.

Р о д  Boreiospira gen. nov.*
Табл. X X XVII, фиг. 5 - 7  

Spiriferina ( Rastelligera) : Logan, 1967, с. 24 (part.).
Типовой вид. Spiriferina lundgreni Boehm, 1903. Карннйский ярус 

о. Медвежьего.
Диагноз. Раковины слабо неравностворчатые, сильно вытянутые в 

ширину, с длинпымн заостренными ушками. Арея низкая, линейная, пол­
ностью покрыта тонкими желобками. Замочный край зубчатый. Синус 
и возвышение глубокие, боковые поверхности с отчетливыми, но немного­
численными ребрами.

Описание. Раковины небольших размеров, очень слабо неравно­
створчатые, створки выпуклые почти в равной степени, сильно вытянуты

* Boreus (лят.) — северный.



в ширину. Наибольшая ширина приурочена к замочному краю, замочные 
углы острые, оттянуты в виде длинных ушек. Макушка короткая, загну­
тая. Арея низкая, очень широкая, ее поверхность покрыта тонкими же­
лобками. Замочный край полностью зубчатый. Дельтндпалыгое отверстие 
открытое. Синус и возвышение отчетливые, прослеживаются до макушек, 
четко отделены от боковых поверхностей, гладкие. Боковые поверхности 
покрыты редкими грубыми ребрами. Мпкроскулъптура в виде густых, 
коротких шипов.

В брюшной створке длинная невысокая септа и очень короткие при­
стенные зубные пластины. Замочный отросток низкий, круральные плас­
тины узкие, не достигают дна створки. Спираль направлена к бокам, 
с большим числом оборотов. Строение югума не выяснено.

Видовой состав. Boreiospira lundgreni Boehm (1903, с. 13); В. lindstroemi 
Boehm (1903, с. 12).

Замечания и сравнение. Типовой вид нового рода детально был изу­
чен Логаном (Logan, 1967) по превосходной сохранности материалу из 
Арктической Канады. На оснований формы раковины и главным образом 
наличия целиком зубчатого замочного края Spiriferina lundgreni Boehm 
была отнесена Логаном к подроду Spiriferina (Rastelligera). Такое построе­
ние следует считать вполне оправданным для того времени, поскольку 
род Rastelligera не был изучен в деталях, а общая характеристика Sp. lund­
greni хорошо совпадала с имевшимися краткими диагнозами рода Baste- 
tiger а.

Кэмпбелл (Campbell, 1968) в своей ревизии рода Rastelligera показал, 
что все виды рода лишены игольчатой микроскульптуры, чем существен­
но отличаются от арктических видов, отнесенных к этому роду Логаном. 
Последнее обстоятельство послужило основанием для обособления се­
верных видов в самостоятельной род.

Род Boreiospira по характеру замочного края приближается к роду 
Canadospira, но резко отличается по форме раковины, характеру ребрис­
тости и строению апикального аппарата. От другого близкого рода — 
Dentospiriferina описываемый род кроме указанных признаков отлича­
ется еще и полностью зубчатым замочным краем.

Геологическое и географическое распространение. Карнийский век 
о. Медвежьего, о. Баренца (Шпицбергена), Якутии и Арктической 
Канады.

Р о д  С os lisp iriferina* gen. nov.
Табл. XXXIV, фиг. 7,8; табл. X X X IX , фиг. 4, 5; рис. 86

Типовой вид. Spiriferina shalshalensis Bittner, 1899. Карнийский 
ярус Гималаев.

Диагноз. Раковины обычно небольших размеров, неравностворча^ 
тые. Длина замочного края равна максимальной ширине раковины или 
несколько меньше последней. Арея разной высоты, гладкая, дельтири- 
альное отверстие открытое. Синус и возвышение отчетливые, прослежи­
ваются до макушек, гладкие. Боковые поверхности ребристые. Микро- 
скульптура — густые мелкие шины.

Описание. Раковины небольших, реже средних размеров, неравно­
створчатые, с более высокой брюшной створкой. Длина замочного края 
изменчива. В состав рода включены виды как с максимальной шириной, 
приуроченной к замочному краю, так и формы, имеющие более короткий 
замочный край. (Подобная изменчивость наблюдается у типового вида 
рода Сostispiriferina.) Соответственно замочные углы могут быть от пря­
мых или даже острых до округлых. Макушка обычно невысокая, умеренно- 
или слабозагнутая. Арея разной высоты, гладкая, лишенная вертпкаль-



Рис. 86. Серая поперечных срезов через раковину Costispiriferina 
shatshalensis; Северо-Восток СССР, р. Булкут, каршшскпй ярус

(Дагис, 19G5).

пых желобков. Дсльтпрнальное отверстие открытое. Синус и возвышение 
отчетливые, но не широкие, прослеживаются до. макушек, четко отграни­
чены от боковых поверхностей. Боковые поверхности несут обычно угло­
ватые ребра.

В брюшной створке высокая септа н коротхше зубные пластины. 
Круралыше пластины широкие, пе опираются на дно спинной створки. 
Замочный отросток низкий, обычно широкий, с пластинчатым миофором. 
Спирали направлены к бокам, югум в виде вентрально направленной
ДУШ.

Видовой состав. Costispiriferina shalshalensis (Bittner) (1899, с. 42); 
? Spiriferina homphrayi Gabb (1864, c. 35); Sp. lilangensis Stoliczka (I860, 
c. 38); Sp. manca Bittner (1890, c. 30); ? Sp. megathyridiformis Bittner 
(1892, c. 11): Sp. possarti Phillipi (1895. c. 718); ? Sp. subfragilis Loczy
(1899, c. 158); Sp. mansfieldi Girty (1927, c. 436); Sp. ellesmerensis Logan
(1967, c. 19); Sp. terehhovi Dagys (Дагис, 1965, c. 124); Sp. asiatica Dagys
(Дагис, 1965, c. 128); ? Sp. viligensis Dagys (Дагис, 1965, c. 129); Sp. tsin-
ghaiensis Yanget Yin (Ян, Йии, 1962, с 105); Sp. pauciplicata Yang et Yin 
(Ян, Инн, 1962, с. 107); 0 Sp. pittensis Smith (1927, c. 124).

Замечания н сравнение. Новый род объединяет ребристых спнрифе- 
рннпд, которые, по нашему мнению, обнаруживают глубокие отличия от 
типового впда рода Spiriferina. Последний род понимался обычно очень 
широко и включал почти всех мезозойских пористых еппрпферид. Тип 
рода Spiriferina до последнего времени был предметом дискуссии, и одни 
исследователи в качестве типового впда выделяли Spiriferina walcotti 
(Иванова, 1960; Pitrat, 1965), другие же — Sp. rostrata (Westermaa



1962; Logan, 1967; и др.). Причина путаницы в том, что Долл (Dali, 
1877) установил в качестве типа рода Spiriferina — Terebratulites rostra- 
tus Schloth., синонимом которого он считал Spirifer walcotti Sow. При этом 
подчеркивалось, что в работе 1849 г., где Орбиньи впервые указал состав 
рода, в общем списке Sp. rostrata отсутствовала. Следовательно, если счи­
тать, что первым тип рода Spiriferina определил Долл, типом этого рода, 
согласно статье 69, а, III—IV Международного кодекса зоологической но­
менклатуры, должна быть Sp. walcotti. Как указывает Логан, Орбиньи 
в 1850 г. обозначил в качестве типа рода Spiriferina Terebratulites rostratus 
Schloth., и возникший в литературе спор не имеет под собой никакой 
почвы. При. таком поиимашш типа рода Spiriferina его объем ограничи­
вается гладкими формами Sp. alpina , а также формами Sp. tumida, у ко­
торых продолжительная гладкая стадия и лишь на более поздних стадиях 
появляются низкие складочки на боках раковины.

Описываемый род отличается от Spiriferina s. s. наличием ребер па 
боковых поверхностях, начинающихся от макушек (нет продолжительной 
гладкой стадии), а также более широким: замочным краем. От другого 
сходного рода — Pseudocyrtina Costispiriferina отличается формой рако­
вины и строением апикального аппарата.

Кроме приведенного списка триасовых видов к этому роду, вполне 
вероятно, относятся многие лейасовыс виды (группа Spiriferina walcotti 
(Соггоу, 1927). Не исключена возможность, что род объединяет также и 
некоторые позднепалеозойскпе виды.

Геологическое и географическое распространение. Триас, возможно, 
лейас, повсеместно.

Р о д  Mentzeliopsis Trechman, 1918 

Табл. XXXVII, фиг. 3.. А

M entzeliopsis: Tree!ипan, 10JS, c. 229; Marwick, 1953, c. 35.

Типовой вид. Mentzeliopsis spinosa Trechman, 1918. Ладпнекий (каи- 
хикуан) ярус Новой Зеландии.

Диагноз. Раковины овальных очертаний, небольших размеров. 
Замочный кран меньше максимальной ширины раковины, замочные углы 
округленные. Ыеравностворчатость выражена слабо. Макушка низкая, 
загнутая в разной степени, дельтирнй узкий, открытый. Зубные пластины 
короткие, расходящиеся. Синус и возвышение широкие, гладкие, боко­
вые поверхности с малочисленными пологими складками, отчетливо вы­
раженными у лобного края и сглаживающимися по направлению к ма­
кушкам. Мокрое кулъптура в виде крупных, равномерно расположенных 
шипов.

Замечания. Род Mentzeliopsis был указан нами (Дапгс. 1963) из верх- 
нетрпасовых отложений Кавказа, по ознакомление с типовым материалом 
Тречмапа, хранящимся в Британском музее естественной истории, поз­
волило наметить глубокие отличия в скульптуре п мнкроскульптуре, 
существующие между новозеландскими и кавказскими формами, в связи 
с чем последние были обособлены в качестве самостоятельного рода, 
а объем рода М entzeliopsis ограничен повозелапдеклмп видами.

Тречман указывал на неполный югум у рода Mentzeliopsis, по эти све­
дения получены, на материале неудовлетворительной сохранности и тре­
буют проверки. В первоначальном описании рода не от,мечены норовые 
каналы в стенке раковины, которые достаточно хорошо прослеживаются 
на типовом материале.

Геологическое п географическое распространение. Каихмкуап 
ярус Новой Зелалдттп.



Р о д  Mentzelioides gen. nov.*
Табл. XXXVI, фиг. 4, 5; рис. 87 

M e n tz e lio p s is : Дагис, 1963а, с. 229.
Типовой вид. Mentzeliopsis meridialis Dagys, 1963. Норийский ярус 

Северо-Западного Кавказа.
Диагноз. Крупных и средних размеров неравностворчатые гладкие 

раковины с отчетливыми синусом и возвышением. Замочный край короче 
максимальной ширины, замочные углы закругленные. Макушка прямая 
или слабозагнутая. Микроструктура в виде неравномерно расположенных 
шипов, которые имеют отличное от остальных спириферинид строение, 
заключающееся в том, что каналы шипов пронизывают не только первич­
ный, но и вторичный слой раковины.

Р а с .  87. Серия поперечных срезов через раковину Mentze­
lioides тегidioralis; Северо-Западный Кавказ, р. Сахрай, 

норийский ярус (Даглс, 1963а).

Описание. Раковина крупных размеров у типового вида, но вполне 
вероятно, что к этому роду относится ряд видов, имеющих несколько 
меньшие размеры. Замочный крап короткий, всегда меньше максималь­
ной ширины раковииы, замочные углы закруглены. Макушка прямая



или незнамнтелы-ю загнутая. Арея изменчивой высоты, от катаклпныой 
до апсаклннной. Синус и возвышение хорошо развитые, гладкие, просле­
живаются до макушек. Боковые поверхности гладкие, хотя возможно, 
что М entzeliolides включает виды и с небольшими складочками у лобного 
края. Микроскульптура состоит из изменчивой длины и толщины шипи- 
ков, неравномерно, без определеиного порядка расположенных на поверх­
ности раковнпы. На некоторых экземплярах наблюдается приурочен­
ность более тонких и коротких шипов к задним и боковым частям ство­
рок. Шипы имеют отличное от остальных сппрпферш-шд строение. Каналы 
шипов не ограничиваются первичным слоем, они пронизывают и вторич­
ный слой раковины.

Септа высокая и длинная, зубные пластины отчетливые, с довольно 
длинными адмннпкуламп. Замочный отросток низкий, с сильно расчле­
ненным миофором. Круральные пластины широкие. Строение спирали 
и югума неизвестно.

Видовой состав. Достоверно типовой вид. Вполне вероятно, к этому 
же роду относятся Spiriferina praecursor Zugmayer (1880, с. 25), Sp. bu- 
densis Hofmann (1874, c. 183), Sp. halobiarum Bittner (1890, c. 248), Sp. my- 
rina Bittner (1892a, c. 32), имеющие характерные черты рода Mentzelio- 
ides, но детали строения микроструктуры которых не изучены.

Сравнение. Род М entzelioides по внешнему облику п внутреннему 
строению очень близок к роду Spiriferina Orbigny, от которого отличается 
неравномерным расположением шипов микроскульнтуры, а также иным 
их строением. Этими же особенностями и, кроме того, формой раковины, 
положением арен и более высокой макушкой М enzelioides отличается от 
рода Viligella.

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Кавказа, возможно, Альп и Карпат.

Р о д  Dinarispira gen. nov.*
Табл. XXXVII, фиг. 8; рис. 88

Типовой вид. Spiriferina pia  var. dinarica Bittner, 1890. Анизийский 
ярус Динарид.

Диагноз. Небольших размеров раковины с сильно уплощенной спин­
ной створкой и в разной степени выпуклой брюшной створкой. Замочный 
край короче максимальной ширины раковины. Боковые поверхности реб­
ристые, сииус и возвышение гладкие плп ребристые. Септа высокая, 
зубные пластаны редуцированы. Имеются лишь низкие дельтидиальные 
валики.

Описание. Раковины небольших размеров, неравностворчатые, 
с сильно уплощенной, почти плоской спинной створкой и в разной степени 
выпуклой брюшной створкой. Замочный край несколько короче макси­
мальной ширины раковины, замочные углы закруглены. Макушка не­
высокая, обычно слегка загнутая. Арея разной высоты, но не очень вы­
сокая, от катаклннной до ансаклинной. Дельтириальное отверстие от­
крытое. Спнус п возвышение отчетливые, прослеживаются на всю длину 
створок. Боковые поверхности покрыты ребрами, обычно простыми, реже 
ветвящимися. Синус и возвышение также ребристые, реже гладкие. У 
форм с ветвящимися ребрами ребра в синусе ветвятся наиболее интенсивно. 
Стенка раковины крупнопористая, мвкроскульптура в виде толстых ко­
ротких шипов, равномерно распределенных на всей поверхности рако­
вины.

В брюшной створке высокая септа, но отсутствуют зубные пластины. 
Имеются лишь очень низкие дельтидиальные валики, представляющие



Рис. 88. Серия поперечных срезов через раковину Dinarispira dinarica; Северо- 
Западный Кавказ, р. Сахрай, анпзлйскпй ярус.

собою небольшие утол]щения по обеим сторонам дельтирия. Замочный 
отросток низкий, широкий, с сильно рассеченным миофором. Круральные 
пластины широкие, на значительном расстоянии соприкасаются с дном 
створки. Спираль направлена к бокам, имеет около 10 оборотов, югум 
цельный.

Видовой состав. Dinarispira dinarica (Bittner, 1890, с. 35); Spirife- 
rina avarica Bittner (1890, c. 35); Sp. pia  Bittner (1890, c. 34); ? Sp. soli- 
taris Bittner (1902, c. 514); Sp. locziji Renz (Freeh, 1904, c. 24).

Замечания и сравнение. Новый вид по внешнему облику (сильно 
уплощенная спинная створка) н особенно по строению апикального ап­
парата очень резко отличается от всех известных родов Spiriferininae. 
Наиболее близким является род Sinucosta, от которого Dinarispira отли­
чается отсутствием зубных пластин.

Как уже отмечалось, к подсемейству Spiriferininae род Dinarispira 
отнесен условно. По редуцированному апикальному аппарату п харак­
теру синальной ребристости он напоминает представителей подсемейства 
Balatonospirinae, которые, однако, лишены игольчатой микроструктуры.

Геологическое и географическое распространение. Средний триас 
Южных Альп, Дипарид, Карпат п Кавказа.

ПОДСЕМЕЙСТВО PEN NO SPI RIFE RI N1N АЕ DAGYS, 1972

Раковины с одинаково выпуклыми створками или слабо перавыо- 
створчатые, обычно очень сильно вытянутые в ширину, с замочными уг­
лами, оттянутыми в виде ушек. Арен широкие, линейные. Игольчатая 
микроструктура отсутствует. Зубные пластины опираются у основания 
септы или на ее среднюю часть с образованием спондшшя. Югум разоб­
щенный.

Средний — поздний триас.
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(Дагис, 1965).
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Включает роды: Pennospiriferina Dagys, 1965 с двумя подродами — 
Pennospirlferina (Pennospiriferina) Dagys, 1965 и Р. (Spondylospiriferina) 
Dagys, 1972в, Psioidea Hector, 1879; Bastelligera Hector, 1879.

Замечания и сравнение. Подсемейство объединяет группу своеобраз­
ных крылатых спирпферпнид, распространенных исключительно в западной 
части Тихоокеанского бассейна. От номинального подсемейства Реппо- 
spiriferininae отличается отсутствием полного югума, игольчатой микро­
структуры и строением апикальной части брюшной створки. Игольчатой 
микроструктуры лишены также описываемые ниже подсемейства Puncto- 
spirellinae и Balatonospirinae, от которых Pennospiriferininae отличается 
апикальным аппаратом, а от последнего — п разобщенным югумом.

Р о д  Pennospiriferina Dagys, 1965
Пенноспприферииы с ареей, лишенпой желобков, и полностью глад­

ким замочным краем. Включает два подрода — Pennospiriferina (Penno­
spiriferina) и Р. (Spondylospiriferina).

Подрод Pennospiriferina (Pennospiriferina) Dagys, 1865

Табл. X XXVIII, фаг. 1, 2; рис. 89 

Pennospiriferina : Дагис, 1965, с. 112; Дагис, 1972в, с. 38.

Типовой вид. Pennospiriferina popovi Dagys, 1965. Ладинский ярус 
Северо-Востока СССР.

Диагноз. Крупных размеров, гладкие или складчатые на боках ра­
ковины, с оттянутыми ушками. Зубные пластины прилегают к септе 
у ее основаиня.

Видовой состав. Р. (Pennospiriferina) popovi Dagys (1965, с. ИЗ), 
Р . (Р.) pacifica Dagys (1965, с. 116); Р. (Р.) costata Dagys (1972в, с. 38).

Геологическое и географическое распространение. Ладинский и 
карнийский века Северо-Востока СССР и Приморья.

Подрод Pennospiriferina (Spondylospiriferina) Dagys, 1972 
Табл. X XXVIII, фиг. 5; рис. 90 

Pennospiriferina (Spondylospiriferina)-. Dagys, 1972 d , с . 38.

Типовой вид. Р. (Spondylospiriferina) glabra Dagys, 1972. Карний­
ский ярус Северо-Востока СССР.

Диагноз. Небольших для подсемейства размеров, слегка неравно­
створчатые раковины с гладкими боковыми поверхностями. Ушки на кон­
цах замочного края обычно не развиты. Зубные пластины опираются на 
среднюю часть септы с образованием отчетливого спондшшя.

Геологическое и географическое распространение. Ладинский и кар- 
шпТский века Северо-Востока СССР, Приморья, Японии и Новой Зелан­
дии.

Р о д  Psioidea Hector, 1879 

Табл. X XXVIII, фиг. 8J
Psioidea: Hector, 1879, с. 538; Trccbman, 1918, с. 215; Allan, 1945, с. 16; Marwick7 

1953, с. 38.
P s io id ie l la : Campbell, 1968, с. 33.

Типовой вид. Spiriferina nelsonensis Marwick, 1953. Карнийский ярус 
Новой Зеландии.

Диагноз. Слабо псравыостворчатые раковины с ребристыми боковыми 
поверхностями и гладкими синусом п возвышением. Арея двойная, лрн  ̂
чем вторичная арея несет вертикальные желобкп. Замочный край зуб-



Рис. 90. Серия поперечных срезов через раковину Pennospiriferina (Spondylospiri- 
ferina) glabra; Северо-Восток СССР, р. Нелыто (басе. р. Коркодон), карнпйсклй

ярус.

чатый у вторичной ареи и гладкий в остальных частях. Зубные пластины 
опираются на септу с образованием спондилия.

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Новой Зеландии и Новой Каледонии.

Р о д  Rasteligera Hector, 1879 
Табл. X X X V III, фиг. 7

Rasteligera: Hector, 1879, с. 538; Thomson, 1913, с. 49; Trechman, 1918, с. 215; Allan, 
1945, с. 17; Marwick, 1953, с. 41; Campbell, 1968, с. 23.

Типовой вид. Rasteligera elongata Hector (in Thomson, 1913). Рэтский 
ярус Новой Зеландия.

Диагноз. Очень широкие, с сильно оттянутыми ушками раковины 
и практически в равной степени выпуклыми створками. Синус и возвы­
шение гладкие, четко отграничены от боковых ребристых поверхностей. 
Арея полностью покрыта желобкамп, замочный край зубчатый. Зубные 
пластины в брюшной створке опираются на основание септы.

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Новой Зелаидип.

ПОДСЕМЕЙСТВО РUNCTOSPIRELLINAE DAGYS. 1973
Септа и зубные пластины хорошо развиты, всегда разъединены, 

спондплпй отсутствует. Игольчатая микроскульптура не развита. Югум 
разобщенный. Карбон (?) — средний триас.

В триасовых отложениях один род — Punctospirella gen. nov. Воз­
можно, в состав подсемейства следует включить палеозойские роды Cal- 
lispirina Cooper et Muir-Wood, 1951; Paraspiri]erina Beed, 1944; Sargano- 
stega Cooper et Grant, 1969.

Замечания и сравнение. Несмотря па своеобразие морфологической 
характеристики Punctospirellinae, его объем в настоящее время не вполне



ясен. По внешнему облику, характеру микроскульптуры и строению 
апикального аппарата к новому подсемейству могут быть отнесены 
некоторые пермские роды, но в связи с тем, что строение ручного аппа­
рата у них не выявлено или имеет противоречивую характеристику, они 
отнесены в состав подсемейства Punctospirellinae условно.

От номинального подсемейства Punctospirellinae отличаются отсут­
ствием игольчатой микро скульптуры и разобщенным югумом. Наиболее 
близко к описываемому подсемейству подсемейство Pennospiriferininae. 
Punctospirellinae отличается от него разобщенными с септой и расходящи­
мися от макушки зубными пластинами, которые имеют отличное от 
ненноспириферын функциональное значение и не являются местом 
крепления мускулов. С другой стороны, очевидно, что Punctospirellinae — 
наиболее близкое к пенноспирпферинам подсемейство, по всей вероятности, 
родоначальное.

Р о д  Punctospirella Dagys, 1973 
Табл. ХХХГХ, фиг. 2, 3; рис. 91 

.Punctospirella: Дагпс 1973.
Типовой вид. Terebratula fragilis Schlotheim, 1814. Средний триас 

ФРГ.

Р и с .  91. Серия поперечных срезов через раковину Punctospirella  
fragilis ; экз. № 394/241. Албания, г. Альпшзес, аннзпискпн ярус.



Диагноз. Вытянутые в ширину раковины с отчетливыми гладкими 
синусом и возвышением п ребристыми боковыми поверхностями. Замоч­
ный край равен максимальной ширине раковины, замочные углы острые 
или оттянуты в виде небольших ушек. Дельтириальные кили низкие, 
вентральные админикулы высокие, длинные. Замочный отросток узкий, 
миофор слабо рассечен. Круральные пластины широкие, соединены в при- 
макушечнои частл с дном створки.

Геологическое и географическое распространение. Средний триас 
ФРГ, Альп, Кавказа, Гималаев, Японии, Приморья, Гренландии, Северо- 
Востока СССР п Канады.

ПОДСЕМЕЙСТВО BALATONOSPIRINAE DAGYS, 1973
Мелкие раковпны с ребристым синусом н возвышением. Септа высо­

кая, зубные пластины редуцированы. Югум полный. Игольчатая микро- 
скульптура отсутствует.

Поздний триас.
Включает только типовой род.
Сравнение. От подсемейства Spiriferininae описываемое подсемейство 

отличается отсутствием игольчатой микро скульптуры и зубных пластин. 
Разграничение со сходным по характеру микроскульптуры подсемейством 
Punctospirellinae достаточно отчетливо проводится по характеру тоталь­
ных образований п апикального аппарата. Игольчатой микро скульптуры 
также лишено подсемейство Pennospiriferininae, от которого Balatono- 
spirinae четко отличается по внешнему облику (форма раковины, харак­
тер, арен, ребристость н др.), строением апикального аппарата, а также 
полным югумом.

Р о д  Balatonospira Dagys, 1973 
Табл. X X X IX , фиг. 1; рис. 92 

Balatonospira: Дагис, 1973.
Типовой вид. Spiriferina lipoldi Bittner, 1890. Карпинский ярус 

Альп.
Диагноз. Небольших размеров, слабо неравностворчатые раковины 

с коротким замочным краем и закруглепиымы замочными углами. Ма-



кушка загнутая, арея низкая, апсаклпиная. Имеются иесоединенные 
дельтидиальные и хилидиальные пластины. Боковые части створок, 
а также синус и возвышение ребристые.

Геологическое и географическое распространение. Карнийский век 
Альп, Карпат, Кавказа.

ПОДСЕМЕЙСТВО MENTZELIINAE DAGYS, 1973

}Маленьких размеров раковииы с изменчивой скульптурой. Микро­
скульптура в виде густых длинных иголок. В брюшной створке спонди- 
лий, образованный слиянием высокой септы и очень коротких зубных 
пластин. Югум разобщенный. Средний — поздний триас.

Включает роды: M entzelia Quenstedt, 1871; Hirsutella Cooper et Muir- 
Wood, 1951; Spiriferinoides Toltuyama, 1957; Koeveskallina Dacrys, 1965.

Замечания и сравнение. Систематическое положение включенных 
в рассматриваемое подсемейство родов долгое время оставалось неясным. 
Обычно для них указывалась непористая стенка раковины, в связи с чем 
они сближались с разными группами непористых палеозойских спирн- 
ферид (например, род M entzelia , который в большинстве сводок включен 
в состав семейства Martiniidae (Sclruchert et Le Vene, 1929, Pitrat, 1965; 
и др.), иногда же на основании наличия спондилпя отдельные роды 
относились к циртшшдам (например, Hirsutella (Pitrat, 1965)).

Проведенные исследования большого числа экземпляров этих ро­
дов показали, что все они имеют настоящую эндо пористость, по поровые 
каналы у них очень тонкие (0,01—0,02 мм) и зачастую не видны не только 
на поверхности раковин, но даже в прозрачных шлпфах. Только на про­
каленных экземплярах ментцелшш пористость обнаруживается доста­
точно четко.

Все роды подсемейства имеют очень стабильное и одинаковое строение 
апикального аппарата, который первоначально был истолкован нами 
(Дагис, 1963а) как состоящий из септы и дельтириальных килей, слитых 
с последней при помощи вторичных утолщений. Более сложное и неясное 
толкование апикального аппарата рода Hirsutella было предложено 
Кирхыером (Kirchner, 1934). Обнаруженные редкие экземпляры родов 
M entzelia  н Koeveskallina, у которых «вторичные утолщения» отходят от 
септы и выступают в виде очень коротких, но вполне самостоятельных 
админикул, позволили пересмотреть морфологию апикального аппарата 
ментцелиин и дать их утонченную характеристику (подробнее см. в главе 
«Морфология»).

От подсемейства Spiriferininae метцелинны кроме устройства апикаль­
ного аппарата отличаются разобщенным югумом, а также очень тонкой 
игольчатой мпкроскульптурой. Разобщенный югум имеют также подсе­
мейства Pennospiriferininae л Punctospirellinae. От последних Mentzeli- 
inae отличаются как апикальным аппаратом, так п наличием игольча­
той микроскульптуры.

Р о д  Mentzelia Quenstedt, 1871 
* Табл. X L, фиг. 1, 2; рис. 93

Mentzelia: Quenstedt, 1871, с. 522; Bittner, 1890, с. 291; Д а т е , 1963а, с. 78.

Типовой вид: Spirijer mentzeli Dunker, 1851 (=  Spirifer medianus 
Quenstedt, 1871). Анизийский ярус ФРГ.

Диагноз. Обычно слабо неравностворчатые раковины округлых или 
овальных очертаний. Замочный кран значительно .меньше максимальной 
шнрпны раковины, замочные углы округлены. Арея разной высоты, дель- 
тирий открытый. Синус п возвышение развиты в разной степени, иногда 
они могут отсутствовать. Боковые поверхности гладкие, реже с несколь­
кими пологими складками в передней части.



Рис. 93. Серия поперечных срезов через раковину Mentzelia menizeli; Алба­
ния, г. Альттшзес, аппзпйскпй ярус (Дагпс, 1963а).

0,4 0,4

Рис. 94. Серия поперечных срезбв через раковину Eoeveskallina 
koeveskalliensis; экз. № 394/250, Северо-Западный Кавказ, г. Шапка, 

апияппекпп ярус.



Геологическое и географическое распространение. Средний — п о з д ­
н и й  триас Альп, Карпат, Дпнарыд, Кавказа, Памира, Гималаев, Вьет­
нама, Южного Китая.

Р о д  Koeveskallina Dagys, 1965 
Табл. XL, фиг. 3, 4; рис. 94 

Koeveskallina: Дагис, 1965, с. 172.
Типовой вид. Spiriferina koeveskaltiensis Boeckb, 1873. Анизипский 

ярус Венгрии.
Диагноз. Слабо ыеравыостворчатые овальных очертаний раковины 

с коротким замочным краем и закругленными замочными углам]!. Синус 
и возвышение отсутствуют пли слабо развиты. Вся поверхность створок 
(включая синус и возвышение, если таковые намечаются) покрыты тон­
кими многочисленными ребрами.

Описание. Раковины обычно маленьких размеров, слабо перавпо- 
створчатые. Очертания всех известных видов приближаются к оваль­
ным. Макушка чаще короткая, немного загнутая. Арея узкая, 
дельтириы открытый. Замочный край всегда значительно короче макси­
мальной ширины раковины, замочные углы закруглены. Синус и воз­
вышение обычно отсутствуют, реже синус появляется в виде небольшого 
уплощения осевой части раковины или развит только в передней поло­
вине. Вся поверхность раковины, включая синус п возвышение, покрыта 
одинаковыми тонкими очень слабо расширяющимися к переднему краю 
многочисленными ребрами. Микроскульптура в виде очень тонких и густых 
иголочек, равномерно распределенных на всей поверхности створок. 
Строение стенки створок тонкопористое (диаметр пор 0,01—0,02 мм).

В брюшной створке длинная септа, достигающая 2/3 длины створки, 
и высокие дельтприальпые кили. Админикулы развиты только в прпма- 
кушечной части, где они опираются на септу с образованием короткого 
спондилия.

Замочный отросток довольно высокий, круральпые пластины широкие, 
соединены в нрпмакушечной части с дном створки вторичными утолще­
ниями. Спираль до 10 оборотов, югум разобщенный.

Видовой состав. Koeveskallina koeveskalliensis Bocckh, 1873, с. 175; 
Orthis dalmani Klipstein (1843, c. 235); Spiriferina paleotypus Lord/. (1875, 
c. 802); Spiriferina meridionalis Bittner (1902, c. 519).

Замечания и сравнение. Описываемый род выделен в 1965 г., по 
тогда он был снабжен лишь очень кратким дифференцированным диагнозом, 
в связи с чем в дайной работе дается его полная характеристика.

Род Koeveskallina отличается от рода Mentzelia присутствием тонких 
густых ребер, покрывающих всю поверхность рано сипы. В некоторой 
степени сходный характер ребристости имеет род Hirsute 11а, отличаю­
щийся от описываемого цпртплоидпой формой раковины, более широ­
ким замочным краем и значительно более грубыми ребрами.

Геологическое и географическое распространение. Анизийскнн — 
карииискии века Альп, Дтшарпд, Карпат, Крыма, Кавказа, Гималаев.

Р о д  Hirsutella Cooper et Muir-Wood, 1951 
Табл. X X X IX , фиг. 7, 8; рпс. 95

H irsutina : Kircbner, 1934, с. 106.
Hirsutella\ Cooper, Muir-Wood, 1951, c. 195.

Типовой вид. Spirifer hirsutus Alberti, 1864. Средний триас Ф Р1. 
Диагноз. Обычпо сильно неравностворчатые, циртннондного облика 

раковины, с высокой полупирамидальной брюшной створкой и уплощен­
ной спинной. Замочный край равен максимальной ширине раковины.



Р и с .  95. Серия поперечных срезов через брюшную (вверху) 
и стиш ую (внизу) створки Hirsutella IUrsula; Крым, басе, 

р. Альмы, аш1зийскпн ярус.

Арен высокая, катаклшшая. Синус н возвышение развиты в разной сте­
пени. Поверхность раковины, включая синус и возвышение, покрыта 
ребрами, прослеживающимися до макушек.

Видовой состав. Hirsutella hirsuta (Alberti) (1804, с. 15G); Spiriferina 
canavarica Tommasi (1885, c. 21G); ? Sp. hirsuta var. incurvata Renz (Freeh, 
1904, c. 25).

Геологическое и географическое распространение. Средини триас 
Германии, Альп, Дпиарнд, Карпат, Крыма, Кавказа.

Р о д  Spiriferinoides Tokuyama, 1957 
Табл. X X X IX , фиг. 9. 10; рис. 96

Spiriferinoides: Tokuyama, 19576, с. 101.

Типовой вид. Spiriferinoides sakawanus Kobayashi et Tokuyama 
(in Tokuyama, 19576). Карпинский ярус Японии.

Диагноз. Раковины маленькие, с разной высоты бркшшой створкой 
и уплощенной спинной створкой. Замочный край меньше максимальной 
ширины раковины, замочные углы закруглены. Макушка прямая. Арея 
разной высоты. Синус и возвышение четко отделены от боковых частей, 
прослеживаются до макушек, гладкие. Боковые поверхности с редкими 
низкими ребрами.

Замечания. При оригинальном описании этого рода Токуяма ука­
зал, что раковина Spiriferinoides ложнопористая. Из карнпйекпх отло­
жений Приморья нами был изучен типовой вид рода Spiriferinoides, все 
экземпляры которого имеют наряду с тонкими иголочками хорошо раз­
витые поры. Токуяма для рода Spiriferinoides также указывал полный 
югум, но принятая им за югум структура представляет собой посторон­
ний предмет в раковине (Tokuyama, 19576, рис. 2). Если принять точку 
зрения Токуяма, пришлось бы констатировать, что югум у Spiriferino­
ides отходит в дорзальном направлении от первичных лент спирали, что



Рис. 96. Серля поперечных срезов через брюшную (вверху) п спин­
ную (влызу) створки Spiriferinoicles sakawanus; Приморье, басе, 

р. Судзухэ, каршгйскип ярус.

противоречит характеристике всего отряда Spiriferida. Токуяма в состав 
рода включил многие альпийские виды, которые не имеют ничего об­
щего с родом Spiriferinoides и отнесены нами к разным родам подсемей­
ства Spiriferininae. Объем рассматриваемого рода ограничивается япон­
скими видами.

Геологическое и географическое распространение. Карнпйский век 
Японии и Приморья.

С Е М Е Й С Т В О  LABALLIDAE DAGYS, 1962 

[Norn. transl. Dagys, 1965 (ex Laballinae Dagys, 1962)]

Резко неравностворчатые циртнноидиого облика раковины с высо­
кой ареей. Дельтирий открытый, реже закрыт дельтидиальнымн образо­
ваниями. Зубные пластины слиты с септой и образуют спондилий, в ко­
торый вдается свободный конец септы. Тихоринум отсутствует. Югум 
цельный, без отростка, соединен с дном створки югальными поддержками. 
Спираль направлена вершинами конусов в задвге-боковом направлении.

Средний — поздний триас.
Объединяет два семейства: Laballinae Dagys и Thecocyrtellinae Dagys.
Общие замечания и сравнение. Первоначально это семейство рас­

сматривалось в составе спириферинид (Дагис, 1963а), но дополнительные 
исследования показали, что Laballidae существенно отличается от них 
строением важнейших структур. Прежде всего следует назвать сдонди- 
лий и уникальные для всего отряда Spiriferida пластины, поддерживаю­
щие югум.

Во всех последних сводках формы, отнесенные в данной работе к се­
мейству Laballidae, включались в состав семейства Cyrtinidae па основа­
нии общей формы раковины и наличия споидилпя. Однако между таксо­
нами существуют глубокие различия, свидетельствующие об отсутствии 
прямых филогенетических связей между семействами Cyrtinidae п Labal­
lidae. Спондилий Laballidae имеет иное строение, он лишен характерней­
шей черты палеозойских циртинид — тихоринума. Совершенно по-дру­
гому построен и брахидий у сравниваемых семейств. У Cyrtinidae спирали 
направлены к вершине брюшной створки и югум имеет длинный отросток. 
Для лабаллпд же характерна преимущественно боковая ориентация



конусов спирален, югум всегда лишен отростка и соединен с дном створ­
ки особыми пористами или сплошными пластинами — югальными под­
держками.

Среди семейства Laballidae в настоящее время намечаются две группы, 
имеющие существенные отлпчия в строении дельтпдпальных образований 
п брахыдпя. Это, с одной стороны, роды Laballa, Zugmayerella и др. 
(с открытым дельтирием), с другой — роды Thecocyrtella п Klipsteinella , 
имеющие дельтидий, прободенный фораменом, и соединенные круры, ко­
торые рассматриваются в качестве самостоятельных подсемейств.

ПОДСЕМЕЙСТВО LABALLINAE DAGYS, J962

Дельтирнальные отверстия открытые, круры свободные. Средний — 
поздний триас.

Объединяет роды: Laballa Moisseiev, 1962; Spondyiospira Cooper, 
1944; Lepismatina Wang, 1955; Zugmayerella Dagys, .1963; Orientospira 
Dagys, 1965; Pseudolaballa gen. nov.; Spinolepismatina gen. nov.

Р о д  Laballa Moisseiev in Dagys, 1962 
Табл. XL, фиг. 8, 9; рис. 97

Laballa: Моисеев, Дагнс, 1962a, c. 51; Дагпс, 1963a, c. 87; Дагис, 1965, c. 92.
Типовой вид. Spiriferina suessi Winkler, 1859. Рэтскнй ярус Вос­

точных Альп.
Диагноз. Раковины резко неравностворчатые, гладкие пли с поло­

гими складками на боках. Синус и возвышение развиты в разной сте-

Рис. 97. Серия поперечных срезов через рано-.- 
вину Laballa suessi; Северо-Западный Кавказ, 
г. Скирда, норийско-рэтскпе отложения (Дагпс,

1963).

пени.1 В спинной створке длинные субпараллельные септальные плас­
тины. Микроскульптура в виде коротких шипов.

Геологическое п географическое распространение. Норийский и рэт- 
ский века Альп, Карпат, Балкан, Крыма, Кавказа, Памира, Вьетнама.

ш



Р о д  Lepismatina Wang, 1955
Табл. XL, фиг. 6, 7; рис. 98

Lepismatina: Wang, 1955. с. 353; Дагпс, 1963а, с. 95; Дагис, 1965, с. 95.
Типовой вид. Lepismatina hsui Wang, 1955. Средний триас Юго- 

Западного Китая.
Диагноз. Раковины резко неравностворчатые, с гладким синусом

Рис. 98. Серия поперечных: срезов через раковину Lepismatina auslri- 
аса\ Юго-Восточный -Памир- Аю-Джол, норийско-ротскпс отложения

(Дагпс, 1963а).

/,2 to 0,3

Рис. 99. Серия поперечных срезок через раковину Zugmayerella koessenensis; 
Северо-Западный Кавказ, г. Ятыргварта, норпйско-рэтскио отложения (Дагис,

1963а).



и возвышением, ребристыми боковыми поверхностями. Арен гладкая, 
замочный край без зубчиков. Игольчатая микроскульптура отсут^ 
ствует.

Геологическое и географическое распространение. Средний триас 
Балкан, Китая; поздний триас Альп, Кавказа, Памира, Гималаев, Се­
веро-Востока СССР, Северной Америки.

Р о д  Spondylospira Cooper, 1944 
Табл. XLI, фиг. 5—9

Spondylospira: Соорог, 1942, с. 232 (nomen nudum); Cooper, 1944, с. 359.
Типовой вид. Spondylospira rcrsidei Cooper, 1944. Поздний триас Се-» 

верной Америки (Айдахо).
Диагноз. Цпртинопдного облика раковипы, покрытые густыми тоы7 

ними ребрами. Синус и возвышение несут такие же ребра, как и боко­
вые части раковины. Арея покрыта тонкими желобками, замочный край 
зубчатый.

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Северной и Южной Америк.

Р о д  Zugmayerella Dagys, 1963 
Табл. XL, фиг. 5; рис. 99 .

Zugmayerella: Дагис, 1963а, с. 99; Дагпс, 1965, с. 98.

Типовой вид. Spiriferina koessenensis Zugmayer, 1880’. Гэтский ярус 
Восточных Альп.

Диагноз. Резко перавпостворчатые раковины с ребристыми боко­
выми частями. Синус гладкий или осложнен низким средшшым ребром- 
Арея покрыта топкпмп вертикальпыми желобками, замочный край 
зубчатый. Микроскульптура в шгде коротких шипов.

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
(дорийский и рэтекпи века) Альп, Карпат, Балкап, Крыма, Кавказа, 
северо-востока Азии п Южной Америки.

Р о д  Orientospira Dagys, 196.’,
Табл. XLI, фиг. 3; рис. 100

Orientospira: Дагис, 1965, с. 101.
№ л Типовой вид. Orientospira gregaria Dagys, 1965. Норийский ярус 
Северо-Востока СССР.

Диагноз. Слабо неравностворчатые раковины с сильно загнутой 
макушкой брюшной створки. Боковые поверхности покрыты грубыми 
редкими ребрами, спнус и возвышение гладкие. Арея несет вертикаль­
ные желобки, замочный край зубчатый. Апикальный аппарат исключи­
тельно массивный. Игольчатая микроскульптура отсутствует.

Геологическое и географическое распространение. Норнйскшг вок 
севопа Сибири и Дальнего Востока.

Р о д Pseudolaballa gen. nova 
Табл. XL, фиг. 10

Laballa: Дагпс, 1965, с. 92 (part.).
Т иповой  в и д . Laballa bitlneri Dagys, 1965. Карпинский ярус севе­

ра Сибири.



Диагноз. Довольно крупных размеров, циртиноидного облика глад­
кие раковины. Синус и возвышение отчетливые. Арен без желобков, 
замочный край ровный. Септальные пластины отсутствуют. Игольча­
тая микроскульптура не развита.

Рис. 100. Серия поперечных срезов через раковину Orientospira gre- 
garia; Северо-Восток СССР, р. Вулун (Россоха), норийскнй ярус

(Дагис, 1965).

Описание. Раковины средних и крупных для подсемейства разме­
ров, резко неравностворчатые, с высокой ареей, обычно перпендику­
лярной к плоскости смыкания створок. Поверхность ареи гладкая, за-* 
мочный край незазубренный, короче максимальной ширины раковины, 
замочные углы закруглены. Синус и возвышение всегда ясно выражен­
ные, гладкие, как и боковые поверхности створок. Раковины крупно­
пористые, игольчатая микроскульптура отсутствует.

В брюшной створке спондилий, в который вдается свободный ко» 
нец септы. Замочный отросток низкий, рассеченный, круральные пла­
стины узкие. Септальные пластппы отсутствуют. Строение спирали 
и югума не выявлено.

Видовой состав: Pseudolaballa bitineri (Dagys) (Дагис, 1965, с. 93); 
Spiriferina suessi var. australis Trechman (1918, c. 225).

Замечания и сравнение. Типовой вид первоначально был описан 
нами в составе рода Laballa, пз объема которого он выделен в связи с 
выявленными существенными различиями в строении кардипалия и мик­
роскульптуры. Форма, описанная Тречменом из карнийскпх отложений 
Новой Зеландии как Spiriferina suessi var. australis, имеет все характер­
ные признаки нового рода. Указания Тречмена о наличии вертикаль­
ных желобков на поверхности Ps . australis ошибочны, в чем мы могли 
убедиться после изучения типового экземпляра в Британском музее 
естественной истории.

От рода Laballa описываемый род отличается отсутствием игольча­
той мпкроскульптуры и септальных пластин. Игольчатой микроскульпту­
ры также лишен род Lepismaiina, от которого Pseudolaballa разнптся 
гладкими боковыми поверхностями раковины.

Геологическое и географическое распространение. Карнийский век 
Северо-Востока СССР, Новой Зеландии и Новой Каледонии.

4 *  0,9  /|5 1,5



Р о д  Spinolepismatina  gen. nov.
Табл. XLI, фиг. 1—2; рис. 101 

Lepismatina: Дагис, 1963a, c. 95 (part.).
Типовой вид. Lepismatina тага Dagys, 1963. Верхний триас 

Северо-Западного Кавказа.
Диагноз. Небольших размеров, резко неравностворчатые рако-> 

вины с гладкими синусом и возвышением и ребристыми боковыми частя-* 
ми. Арея гладкая, замочный край не зазубрен. Микроскульптура в виде 
густых коротких шипиков.

Описание. Раковины небольших размеров, резко неравностворча- 
тые, циртпноидного облика, с высокой ареей. Положение наибольшей 
ширины изменчиво. У одних видов она приурочена к замочному краю 
и тогда замочные углы довольно острые, иногда оттянутые в виде не- 
больших ушек, в то время как у других видов ширина замочного края мень­
ше максимальной ширины раковины и замочные углы закруглены. Арея 
гладкая, без вертикальных желобков. Боковые поверхности покрыты 
немногочисленными, обычно низкими ребрами. Синус и возвышение 
гладкие. Поверхность раковины, кроме поверхности арен, покрыта мел­
кими, густыми расположенными равномерно шипами.

В брюшной створке спондилый с вдающимся в него свободным кон­
цом септы. Замочный отросток низкий, круральные пластины узкие.

Рис. 101. Серия поперечных срезов через раковину'Spinolepismatina 
гага; Северо-Западный Кавказ, г. Ачешбок, норийско-рэтскде отло­

жения (Дагис, 1963а).



Югум уплощенный на вершине, с отчетливой насечкой. Югальные 
поддержки сильно пористые, сеткообразные.

Видовой состав. SpinolepismaHna гага (Dagys) (1963а, с. 95); S p . 
inconstans sp. nov.; Sp, peneckei Bittner (1890, c. 55).

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
западных частей Тетиса.

Spinolepismatina inconstans sp. nov.*
Табл. XLI, фиг. 2

Голотип, ИГпГ, № 394/73. Р. Сахрай, Северо-Западный Кавказ; 
норийский ярус.

Описание. Небольших для рода размеров, несколько вытянутые 
в длину раковины. Длина брюшной створки голотппа 15 мм, спинной 
створки 10, ширина раковпньг 14, высота арен около 8 мм. Замочный 
край всегда короче максимальной ширины раковины, замочные углы 
закруглены. Спинная створка слаоовыпуклая, овальных очертаний. 
Очень высокая брюшная створка с загпутон в разной степени макуш­
кой. Арея слабоизогиутая, нечетко отграничена от боковых поверхно­
стей, плечики макушки округлены. Все экземпляры описываемого вида 
имеют в разной степени искривленную, иногда повернутую макушку. 
Синус и возвышение отчетливые, но не сильно выраженные, начинают­
ся от макушек, слабо расширяются к переднему краю. На боковых по­
верхностях обычно два низких ребра, степень выраженности которых 
убывает от синуса к краям створки. Микро скульптур а в виде коротких 
шипов, равномерно расположенных по всей поверхности раковины.

Внутреннее строение аналогично строению типового вида.
Сравнение. От S. peneckei новый вид отличается удлиненной рако­

виной, загнутой макушкой, более коротким замочпым краем н низки­
ми ребрами на боковых поверхностях; от S. тага — меньшими разме­
рами и иными очертаниями раковпньг, характером замочного края, бо­
лее узким сипусом, сглаженными плечиками макушки и др.

Геологическое и географическое распространение. Поп пискни net; 
Кавказа и Памира.

Материал. 32 экз.— р. Сахрай, Северо-Западный Кавказ; 2 эк з.— 
сап Шинды, Юго-Восточный Памир.

ПОДСЕМЕЙСТВО THECOCyitTELLINAE DAGYS, 1905

Дельтирий закрыт дельтидием, прободенным небольшим фораменом« 
Круры соединены на концах. Поздний триас (карпийский век).

Объединяет роды: Thecocyrtella Bittner, 1892; Klisteinella gen. nov.

Р о д  Thecocyrtella Bittner, 1892 
Табл. XLII,J(Jmr. 1 - 3 ;  рис. 102 

Cyrtotheca: Biltnor, IS90. c. 110.
Thecocyrtella: Bittner. 1892, o. 15; Иванова, i960, c 279; Дагис, 190о. <*. lUo. 
B iit n e r u la : IlalL c-t Clarice, P j 'j G, c. 701.

Типовой вид, CyriolJ>e xa ampezzena Bittner, ISOU. Карпинским ярус 
Южных Алыг.

Диагноз. Обычно малых размеров, кранио сильно неравностворчатх.ге 
раковины  с очень выси ко Гг брюшной створкой п низкой пли уплощенной 
сшшпой створкой. Поверхность раковины гладкая, отчетливые с-ппус и 
возвышение по развиты. Степка раковины топкопористая, поверхность 
песет мелкие густые шипы. .

* Inconstans (лат,) — непостоянный



Рис . 102. Серия поперечных, срезов через раковину Thecocyrtella 
orientalis; Приморье, р. Рудная, каршшскин ярус (Дагнс, 1965).

Видовой состав. Thecocyrtella cimpezzana (Bittner) (1890, с. 116); Spi- 
rifer buchi Klipstein (1843, c. 230); Th. orientalis E. Ivanova (I960).

Замечания. Первоначально рассматриваемый род был описан Бит-, 
тнером на основании изучения единственного экземпляра неполной со­
хранности. В качестве характерных особенностей рода Биттнер указал 
гладкую раковину, септу в брюшной створке, дельтидпй и след прпраста- 
ния. Однако на приведенном им изображении ясно видно, что за след 
прирастания Биттнером принят обломанный конец макушки, на котором 
отчетливо просматриваются детали внутреннего строения. Этот экземпляр, 
по словам Биттнера, был утерян художником. Позднее еще один экземпляр 
типового вида был описан и изображен Биттнером из карнийских отло­
жений Венгрии. Он также имел обломанную макушку и не внес ясности 
в способ прикрепления Th . ampezzana.

Е. А. Иванова (1960) к этому роду отнесла новый вид Th . orientalis, 
который в целом вполне соответствует диагнозу, данному Биттнером 
(кроме способа прикрепления). На основании детального изучения по­
следнего вида составлен диагноз рода Thecocyrtella.

Е. А. Иванова (1960) высказала предположение, что род Bittnerula  
Hall et Clarke — синоним Thecocyrtella. Эта точка зрения была поддержана 
нами, а также Кауеном и Радвиком (Cowen, Rudwick, 1967). Типом по­
следнего рода является Cyrtina zitteli Bittner. Голотипом ее следует счи­



тать экземпляр, описанный и изображенный Лаубе (Laube, 1865, Taf. 
XII, fig. 12g-l) как Cyrtina buchi Klipstein, для которого Бпттыер (Bittner, 
1890, с. 78) предложил новое имя — Cyrtina zitteli nom. nov. Экземпляр, 
изображенный Лаубе, имеет обломанную макушку, и у него отчетливо 
видны септа и споыдилий, сходные с таковыми циртинид (Laube, 1866, 
с. 14). Одновременно с установлением нового названия для экземпляров 
Лаубе Биттнером были описаны новые экземпляры С. zitteli, также про­
исходящие из кассьянских слоев. Для них отмечены спиральные ручные 
поддержки, пористость, наличие септы, а кроме того, грануляции, скорее 
всего являющейся основанием обломанных коротких шипов. Насколько 
можно судить по первым описаниям С. zitteli, данным Лаубе п Биттнером, 
он не обнаруживает никаких существенных отличий от клипштайновского 
вида Thecocyrtella buchi и является, по всей вероятности, младшим си­
нонимом последнего.,

Cyrtina zitteli впоследствии описывалась Биттнером из других кол­
лекций (Bittner, 1890, с. 117; 1892, с. 15), но в этих случаях им изображены 
совершенно другие формы с несомненными следами прикрепления к суб­
страту. Эти формы, послужившие Холлу и Кларку основой для выделения 
нового рода Bittnerula  (Hall et Clarke, 1894, с. 764), в действительности не 
имеют ничего спирифероидлого н их сходство с Thecocyrtella чисто внеш­
нее. По деталям внутреннего строения опп очень сходны со строфоменоид- 
ным родом Thecocyrtella Bittner п выделены в качестве нового рода B it-  
tnerella подсвхчейства Thecocyrtellinae (см. описание строфоменид).

Геологическое и географическое распространение. Карнийский век 
Альп и Приморья.

Р о д  Klipsteinella gen. nov.
Табл. XLII, фиг. 4

Типовой вид. Spirifer calceola Klipstein, 1843, Каршшскип ярус Юж­
ных Альп.

Диагноз. Маленькие, очень сильно неравностворчатые раковины с 
ребристыми боковыми поверхностями. Синус и возвышение узкие, лишь 
немногим шире ребер, развитых на боковых поверхностях. Стенка ра­
ковины топко пористая, поверхность несет мелкие шипы.

Описание. Раковины очень мелких размеров, сильно неравпоствор- 
чатые, с очень высокой пирамидальной брюшной створкой и обычно 
уплощенной епшшой створкой. А р ея высокая, плоская, перпендику­
лярная к смычной плоскости. Замочный край равен максимальной ши­
рине раковины, замочные углы близки к прямым. Дельтндин слегка 
выпуклый, прободеы в верхней части маленьким форамеиом. Боковые 
поверхности несут немногочисленные низкие ребра. Синус п возвышение 
гладкие, слаборазвитые, узкие, лишь незначительно шире ребер, покры­
вающих боковые поверхности створок. Степка раковины пронизана густыми 
мелкими норовыми каналами. Микро скульптура в виде коротких тон­
ких шипов, равномерно расположенных на всей поверхности раковины.

В брюшной створке имеется длинная септа, к которой присоединя­
ются зубные пластины с образованием спондилня. Передний конец септы 
свободен, вдается в спондилнарную полость, но не достигает поверхности 
дельтидия. Внутреннее строение спинной створки не изучено.

Видовой состав. Klipsteinella calceola (Klipstein) (1843,с. 227); Cyrtina 
loczyi (Bittner) (1900, c. 23). Также, вероятно, к этому роду относится 
форма, описанная Биттнером как Cyrtina fritschi (Bittner, 1890, с. 79).

Замечания и сравнение. Новый род установлен на основании изу­
чения К . calceola из коллекции Клипштанна, хранящейся в Британском 
музее естественной истории. В связи с ограниченностью материала та-» 
повой вид не был пришлифован и детали внутреннего строения спинной



створки остаются невыясненными. Тем не менее строение апикального 
аппарата, дслътидия, характер микроскульптуры дают все основания 
отнести Klipsteinellа к- рассматриваемому подсемейству.

От рода Thecocyrtella новый род четко отличается ребристыми’ боко­
выми поверхностями.

Геологическое и географическое распространение. Карпинский век 
Альп и Карпат.

НАДСЕМЕЙС/ГВО DELTIIYRIACEA PHILLIPS, 1841* 
С Е М Е Й С Т В О  AMBOCOELIIDAE GEORGE, 1931 

Р о д  Crurithyris George, 1931
Crurithyris ? extinia Grant, 1970 

Табл. XLII, фиг. 5; ряс. 103 

Crurithyris? extiта: Grant, 1970, c. 143, табл. 3, фиг. I—3.
Описание. Маленьких н средних для рода размеров раковппы по- 

перечпо-овалытых очертаний. Наиболее крупный в коллекции экземпляр 
около 9 мм в длину. Спинная створка сильно уплощена, брюшная более 
выпуклая, но но очень высокая. Синусы па брюшной створке, а также 
сулькатность лобной комиссуры но известны. Замочпын край довольно

Рис. 103. Серия поперечных сроков через ракипипу Cruriiiiyrii>. cxiauu\ Севери- 
Западтши Кавказ, г. Сундуки, индский ярус.

широкий, но меньше максимальной ширины раковины. Макушка невы­
сокая, умеренно или сильно загнутая. Плечики макушки неотчетливые, 
арея низкая. Имеются короткие дельтпдпальные пластины, а ташке 
пластины, ограничивающие края нототирыя. Поверхность раковины несет 
мелкие шппнкп.

В брюшной створке септа и зубные пластины отсутствуют. Также 
нет отчетливых дельтндиальных заликов. Замочпын отросток низкий,

* Система пеяорнстых еппрпфернд в данной работе не рассматривается и при 
водптся по «Основам палеонтологии...», поскольку в мезозойских отложениях из­
вестен пока лишь один вид этой группы.



с пластинчатым миофором. Круральные пластины широкие и длинные* 
соединены с дном створки. Настоящие септальные пластины, по всея  
вероятности, отсутствуют.

Сравнение. Кавказские экземпляры этого вида вполне сходны с па­
кистанскими, описанными Грантом (Grant, 1970), н отличаются лишь 
несколько мслыпими размерами. Отлнчпя триасового вида от позднепа­
леозойских представителей рода Crurithyris детально рассмотрены Грантом.

Геологическое и географическое распространение. Индский век П а­
кистана и Кавказа.

Материал. Более 200 экз. разной сохранности — г. Сундуки, г. Гефо, 
Северо-Западный Кавказ.

О Т Р Я Д  ATHYRIDIDA BOUCOT, JOHNSON ЕТ STATON, 1964
[Norn transl. hie. (ex suborder Athyridoidea Boucot, Johnson et

Staton, 1964)]

Раковины двояковыпуклые, лишенные арей на обеих створках. Фо* 
рамен апикальный, дельтирий закрыт в разной степени дельтидиальными 
образованиями. Ручной аппарат в виде конусовидных спиралей, направ­
ленных вершинами к бокам раковины. Первичные ленты, расположенные 
между конусами спирали, резко изогнуты в задне-спинном направлении. 
Югум полный, обычно сложный. Поздний ордовик — триас.

Замечания- Идея отделения атирид в качестве самостоятельного от­
ряда не нова, и возможность подобного построения неоднократно полу­
чала поддержку в научной печати (Ржонсницкая, 1964; Иванова, 1967; 
и др.). По сути дела, эта же мысль высказана и в «Основах палеонто­
логии..», однако ввиду недостаточной изученности материала осталась 
не доведенной до логического конца.

В настоящее время трудно разделить точку зрения Буко и других 
(Boucot et al., 1965), возродивших старые воззрения Ваагена (его подот­
ряд Helicopegmata), гласящие, что все формы со спиральным ручным 
аппаратом представляют гомогенную группу, которая должна быть объ­
единена в одном отряде. Как резонно было подмечено Е. А. Ивановой 
(1967), спиральный брахидий указывает лишь на общий тип лофофора, 
который кроме спириферид, атрипид и атирид был свойствен всем без- 
замковым, риыхонеллндам, многим строфоменидам и в таком толковании 
вряд ли представляет интерес для систематики. Известковые ручные под­
держки тоже не уникальное явление и в настоящее время известны у двух  
возникших скорее совершенно независимо групп строфоменоидных бра- 
хиопод.

С другой стороны, по типу построения ручные поддержки атирид 
обнаруживают существенные отличия от спиралей иных форм. От руч­
ного аппарата атрипид спирали атирид отличаются обратным направле­
нием навивания и положением первичных лент между конусами спирали* 
тогда как последние у атрипид имеют латеральное положение. Кроме то­
го, спирали у атирид латеральной, а не дорзальной ориентировки, со 
сложными югальными отростками, отсутствующими у атрипид. Таким об­
разом, спирали атирид и атрипид построены совершенно по иному плану.

Спирали спириферид имеют тот же с атиридами план навивания 
(левая спираль закручена по часовой стрелке) и одинаково ориентиро­
ваны, но здесь намечаются и глубокие отличия. Если первичные ленты 
спириферид являются прямым продолжением крур и проведение грани­
цы между этими образованиями часто представляет большие трудности, 
то первичные ленты атирид резко отогнуты от концов крур в задне-спин­
ном направлении, имеют в начальной части обратное направление. Слож­
ные югальные образования атирид, приводящие иногда к образованию 
двойной спирали, также неизвестны среди спириферид.



В целом по строению ручных’поддержек атириды более близки к спи- 
риферидам, но по характеру макушки и нестрофическому росту рако­
вины у большинства (но не у всех) родов обнаруживают большее сходство 
с атрипидами. Карднналий атприд значительно сложнее такового атри- 
пид и спириферид и сильно отличается от кардиналия последних групп.

Таким образом, отличия в морфологии раковины между рассматри­
ваемыми тремя группами брахиопод, имеющими спиральные ручные 
поддержки, примерно одного порядка. Учитывая гомогенность этих 
групп, которая ни у кого не вызывает сомнения, а также проблематич­
ность их происхождения, нам кажется логичным в настоящее время рас­
сматривать их в качестве таксонов одного ранга, т. е. отрядов. -

В состав отряда включены два подотряда — Athyrididina и Retzi- 
diina, но из состава первого исключены Koninckinacea.

ПОДОТРЯД ATHYRIDIDINA BOUCOT, JOHNSON ЕТ STATON, 1964

Непористые атириды.
Поздний ордовик — триас.
Включает два надсемейства: Meristellacea Waagen (nom. transl. hie. 

(ex Meristellinae Waagen, 1883)) и Athyridacea M’Coy.

НАДСЕМЕЙСТВО ATHYRIDACEA M'COY, 1844

[Nom. transl. W illiams, 1956 (ex Athyridae M’Coy, 1844)]
Замочная пластипа цельная, прободегшая висцеральным фораменом 

или лишенная последнего. Поздний силур — триас.
Включает семейства: Athyrididae M’Coy, Spirigerellidae Grunt, 

Nucleospiridae Davidson.
Замечания. Среди атирид совершенно отчетливо выделяются две 

группы, отличающиеся по строепшо кардиналия. Во-первых, это Athyri­
dacea, позднесилурийские представители которых уже имеют возвыша­
ющуюся над дном створки цельную замочную пластину, сохраняющую 
основные черты строения вплоть до конца триаса (исчезает только висце­
ральный форамен).

Во-вторых, это Meristellacea, объединяющие два семейства — Ме- 
ristellidae п Athyrisinidae (ребристые меристеллпды)*, имеющие разъеди­
ненную замочную пластину, которая обычно поддерживается септаль­
ными образованиями. Кроме того, меристеллации лишены всяких кон­
центрических скульптурных образований, столь свойственных атпрпдам, 
имеют несколько иное строение югума (отсутствует югальное седло).

Положение в системе семейства Uncitidae требует уточнения.

С Е М Е Й С Т В О  ATHYRIDIDAE M’COY, 1844

Атириды с замочной пластиной, прободенной висцеральным фора­
меном. Замочный отросток отсутствует. Поздний силур — пермь. Объеди­
няет подсемейства — Protathyridinae Boucot, Johnson et Staton, Athy- 
ridinae M’Coy и Helenathyrinae subfam. nov.

ПОДСЕМЕЙСТВО PROTATHYRIDINAE BOUCOT, JOHNSON ET STATON, 1964
Древнейшие атириды со слаборазвитым югалькым седлом и корот-* 

кими югальными отростками. Поздний силур — средний девон.

*. Подробнее о систематическом положении Athyrisinidae см. в систематике рет- 
циоидных брахиопод.



Замечания. Буко и др. выделили это подсемейство на основании 
отсутствия у него гогального седла, по, по-вкдтюму, такая характе­
ристика не точна. Мы имели возможность ознакомиться с материалом, 
изученным и описанным Н. II. Кульковым (1967) пз лудлова Горного 
Алтая. Этот исследователь показал, что у Protathyris didyma имеется 
гогальноеседло, но только слабо развитое по сравнению с югальным седлом 
у родов Athyris, Actinoconchus и др. атиридия. Подсемейство требует даль­
нейшего изучения. Возможно, оно является синонимом Athyridinae.

ПОДСЕМЕЙСТВО ATHYRIDINAE MCCOY, 1844 
[Nom. transl. Waagen, 1883 (ex Athyridae M’Coy, 1844)]

Югум с отростками, закапчивающимися между первым п вторым 
оборотами спирали, югальное седло отчетливое. Ранний девон — пермь.

ПОДСЕМЕЙСТВО 1IELENATHYUIDINAE SUBFAM. NOV.

Ветви хогума длинные, прослеживаются до вершин конусов опирали. 
Ранний допои. Объединяет один род — / / elenathyris Alekseeva, 19G9.

С Е М Е  Й С Т В О SPIRICERELUDAE GRUNT, 1С65 
[Nom. transl. hie. (ex Spirigerellinae Grunt, 1965)]

Замочная пластина без висцерального форамепа. Имеется в разной 
степени развитый двухлопастной замочный отросток. Поздняя пермь — 
триас.

Объединяет подсемейства Spirigerellinae Grunt и Diplospirellinae 
Schuchert.

Сравнение и замечания. Семейство Spirigerellidae отличается от се­
мейства Athyrididae неперфорированной замочной пластиной и появле­
нием замочного отростка с отчетливо расчлеиенпым миофором. Указания 
о наличии у типового рода — Spirigerella Waagen висцеральпого фора- 
мена ошибочны (подробнее см. в главе «Морфология...»).

Спирпгереллттды появились в поздней перми Тетиса, по наибольшего 
расцвета достигли в триасе. Все триасовые роды относятся к рассматри­
ваемому семейству; формы с перфорированной замочной пластиной в 
трпасе пе известны.

ПОДСЕМЕЙСТВО SPIRIGERELLINAE GRUNT, 10G5

Югальпыо ветви закапчиваются между первым п вторым оборотами 
спирали.'Поздняя пермь — триас.

Включает роды — Spirigerella Waagen, 1883; Septospirigcrella Grunt, 
1965; Arazathyris Grunt, 1965; ? Comelicania Freeh. 1901 из перми n роды 
Anomactinella Bittner, 1890; Clavigera Hector, 1879; Dioristella В iliner, 
1890; M ajkopella  Moisseiev in Dagys, 1962; M isolia  Seidlitz, 1913; Ocho- 
tathyris gen. nov.; Oxycolpella Dagys, 1962; Pentactinella Bittner, 1890; 
Spirigerellina gen. nov.; Stolzenburgella Bittner, 1902; Tetractinela Bittner, 
1890 пз триаса.

Р о д  Anomactinella Bittner, 1890 
Табл. XLIII, фиг. 1 

Anomactinella: Bittner, 1890, c. 300.

Типовой вид. Terebratula flexuosa Munster, 1841. Каршшскпй ярус 
Южных Альп.



Диагноз. Маленькие раковины с низкой макушкой, гладкие в зад­
ней части и несущие топкие складки в передней. Каждой складке на спин­
ной створке соответствует складка на брюшной створке. Синус и возвы­
шенно не развиты. Строение кардипалпя и апикального аппарата неиз­
вестно. Югальные ветви очень короткие.

Геологическое и географическое распространение. Карнийскпй век 
Южных Альп.

Р о д  Clavigera Hector, 1879 
Табл. XLV, фиг. 2

•Clavigera: Hector, 1879, с. 538; Thomson, 1913, с. 411; Marwick, 1953, с. 45.
Hectoria: Trechman, 1918, с. 233.
Hectorina: Finlay, 1927, с. 533.

Типовой вид. Clavigera bisulcata Hector in Thomson, 1913. Рэтский 
ярус Новой Зеландии.

Диагноз. Крупных размеров пятиугольные раковины с прямым за­
мочным краем, который обычно равен максимальной ширине раковины. 
Макушка маленькая, низкая, спльпозагпутая, с точечным апикальным 
форамсиом. На обеих створках синусы, ограниченные от гладких боко­
вых частей. Замочный отросток п замочная пластина массивные. Югаль- 
ыые ветви короткие, остальные детали строения югума не известны.

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Новой Зеландии и Новой Каледонии.

Р о д  Dioristella Bittner, 1890 

Табл. X LIII, фиг. 3; рис. 104 

Dioristella: Bittner, 1890, с. 299.

, Типовой вид. Terebratula incUsiincta Beyrich, 18G2. Карнийскпй ярус 
Южных Альп.

Диагноз. Маленькие гладкие раковины со слаборазвитым синусом 
или без него. Иногда па обеих створках развиты узкие продольные же­
лобки. В брюшной створке короткие, расходящиеся, приближенные к бо­
ковым стенкам зубные пластины. Ножной воротничок простой, слабораз­
витый. Замочный отросток двухлопастной, замочная пластина тонкая, 
высокая. Югум отходит от умбональных лопастей первпчпых лент, югаль­
ные ветви короткие, свободные.

Замечания. В первом описании рода Dioristella, данном Биттнером 
(Bittner, 1890, с. 299), для него былл реконструированы югальные ветви, 
вторичпо соединяющиеся с брахндием, наподобие некоторых Meristel- 
lidae. В пашем распоряжении было песколько сотен экземпляров типо­
вого вида D. indistincta, детальное изучение которых показало, что для не­
го характерен в принципе тот же план построения югума, как и у осталь­
ных Spirigerellinae. Отличия рода Dioristella заключаются лишь в том, 
что у пего югум отходит не от средней частп первичных лепт, а непосред­
ственно от умбональных лопастей.7

Геологическое п географическое распространение. Карнийскпй ярус 
Альп, Карпат, Кавказа.

Р о д  Majkopella Moisseiev in Dagys, 1962

Табл. XLIV, фиг 1, 2; рис. 105 

M ajkopella: Дагис, 19626, с. 61; Дагпс, 1963а, с. ИЗ.

Типовой вид. A thy г is worolnevi Moisseiev, 1947. Верхний триас Кав­
каза.



Рис. 104. Серия поперечных срезов через раковину Dioristella indislincta\ экз. 
№ 394/265, Венгрия, Веспрем, карнийскпи ярус.

Диагноз, Крупных размеров, обычно вытянутые в ширкну раковины 
с прямым замочным краем. Поверхность раковины гладкая, с редкими 
пластинами нарастания. Синус и возвышение развиты слабо, плавно пере­
ходят в боковые части раковины. Внутренние скелетные образования 
массивные, призматический слой раковины хорошо развит. Зубные- 
пластины короткие, субпараллельные. Ножной воротничок сложно-* 
построенный. Замочный отросток высокий, массивный, отчетливо двух-* 
лопастной, сильно вдается в дельтириальпую полость брюшной створки. 
Замочная пластина массивная, миофрагм низкий.

0,6 0,5 о,4 0,5 О 4 * 0

Рис. 105. Серия поперечных срезов через раковину Majkopella worobicvi; 
г. Тхач, норийско-рэтские отложения (Дагпс, 1963а).



Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Кавказа, Крыма, Турции, Балкан.

Р о д  Misolia Seidlitz, 1913 
Табл. XLIII, фиг. 4

M isolia : Seidlitz, 1913, с. 172; Hudson, Jefferies, 1961, с. 19.

Типовой вид. M isolia misolica Seidlitz, 1913. Норпйский ярус Индо­
незии.

Диагноз. Удлиненно-овальных очертаний груборебристые раковины. 
Ребра прослеживаются до макушек, гладкая стадия отсутствует. Синус 
и возвышение развиты в разной степени. Макушка короткая, с крупным 
апикальным фораменом. Зубные пластины опираются па дпо створки 
лишь в примакушечпой части ракошшы. Замочный отросток невысокий, 
двухлопастной; замочная пластина высокая, тонкая. Югум без югального 
стержня, югалытые ветви отходят непосредственно от заострсппого югаль* 
но го седла.

Геологическое и географическое распространение. Норлпскии Beit 
Омана, Гималаев, Индонезии.

Р о д  Oxycolpella Dagys, 1962 

Табл. XLV, фиг. 1; рис. 106

Oxycolpella: Д а т е , 19626, с. 68; Дагис, 19б'3а, с. 120.

Типовой вид. Spirigera oxycolpos Emmrich, 1853. Ротскни ярус Альп. 
Диагноз. Ракошшы крупных размеров, округлых, реже округленно- 

пятиугольпых очертаний. Макушка толстая, с крупным фораменом. 
Синус п возвышение развиты в разной степени. Поверхность гладкая, 
с редкими концентрическими пластппамн нарастания'. В брюшной створке 
отчетливые, по но длинпые зубпые пластины и сильно развитый ножной 
воротничок. В спнниой створке массивный, двухлопастной замочпын 
отросток и такая же массивная замочная пластина. Примакушечпые 
части створок сильно утолщены, призматический слон толстый.

Геологическое п географическое распространение. Поздний триас 
Альп, Балкан, Карпат, Крыма, Кавказа, Памира, Новой Зеландии.

Р о д  Р entactinella Bittner, 1890 

Табл. XLIII, фиг. 6, 7 

Р entactinella: Bittner, 189U, с. 300

Типовой вид. ТегвЪгalula quinquecostata Munster, 181 i. Карпинский 
ярус Южных Альп.

Диагноз. Маленькие раковины с короткой макушкой, лпшенныо си­
нуса и возвышения. Боковые ииверхыости с грубыми узкими ребрами, 
разделенными широкими плоскими межребернымн промежутками. Ко­
миссуры ровные. В брюшной створке довольно длинные, топкие, сильно 
расходящиеся зубные пластины. Замочный отросток низкий, замочная 
пластина топкая. Имеется низкий септальный валик. Спираль с малым 
числом оборотов (около 5).

Геологическое и географическое распространение. Карнийский век 
Южных Альп.



Рис. 106. Серия поперечных срезов через'раковпну Oxycolpella ozycolpos; 
Северо-Западный Кавказ, г. Ятыргварта, порппско-рэтскпе отложения

(Дагис, 1963а).

Рис. 107. Серия поперечных срезов через раковину Tetractinella 
trigonella\ экз. № 394/273, Северо-Западный Кавказ, р. Ачешбок, 

анизийский ярус.



Р о д  Stolzenburgiella Bittner, 1902 
Табл. XLIII, фиг. 2 

Stolzenburgiella: Bittner, 1902, c. 508.
Типовой вид. Spirigera (Stolzenburgiella) bukowskii, Bittner, 1902. 

Анизийский ярус Динарид.
Диагноз. Небольших размеров округлые раковины, покрытые тон­

кими интенсивно ветвящимися ребрами, прослеживающимися до маку­
шек. Макушка короткая, острая, форамен точечный. Синус и возвышение 

-развиты слабо. Строение кардиналия и апикального аппарата не известно. 
Югальные ветви короткие, спираль с малым числом оборотов.

Геологическое и географическое распространение. Анизийский век 
Динарид.

Р о д  Tetractinella Bittner, 1890
Табл. XLV, фиг. 3; рис. 107 

Tetractinella: Bittner, 1890, с. 300.
Типовой вид. Terebratulites trigonellus Schlotheim, 1820. Средний 

триас ФРГ.
Диагноз. Небольших размеров раковины без синуса и возвышения. 

На поверхности каждой створки развиты четыре высоких тонких гребне­
видных ребра, разделенных широкими плоскими межреберными проме­
жутками.

В брюшной створке брюшные пластины тонкие, длинные. Ножной 
воротничок слабо развитый. Замочный отросток низкий, не вдается в 
дельтириальную полость. Замочная пластина тонкая, высокая. Вторичные 
отложения в раковине не развиты. Югум с небольшим седлом. Югальные 
ветви прослеживаются до половины первичных лент.

Геологическое и географическое распространение. Средний триас 
Альп, Карпат, Балкан, Динарид, Кавказа, Памира.

Р о д  Ochotathyris gen. nov.
Табл. XLII1, фиг. 5; рис. 108

Типовой вид. Oxycolpella ochotica Dagys, 1965. Норийский ярус Се­
веро-Востока СССР.

Диагноз. Раковины гладкие, без концентрических пластин нараста­
ния. Синус слаборазвитый, плавно переходит в боковые стороны. Ма­
кушка толстая, сильнозагнутая. Зубные пластины редуцированы, имеют 
вид коротких дельтирыальных килей. Ножной воротничок слаборазви­
тый. Замочный отросток низкий, не вдается в дельтириальную полость, 
замочная пластина массивная. Югум с небольшим седлом, югалЬные ветви 
короткие.

Описание. Раковины средних размеров, слегка вытянутые в длину. 
Синус и возвышение слаборазвитые, плавно переходят в боковые поверх­
ности створок. Макушка толстая, сильно загнутая, достигает спинной 
створки. Поверхность раковины гладкая, концентрические пластины 
нарастания отсутствуют. Сильно развит призматический слой раковины.

Зубные пластины очень короткие, не достигают дна створки, высту­
пают в виде коротких килей, наклоненных к смычной плоскости створок. 
Ножной воротничок слаборазвитый, пмеет вид тонкой перемычки между 
основаниями зубных пластин. Замочный отросток низкий, уплощенный, 
не вдается в дельтириальную полость брюшной створки, разделение на 
лопасти почти не выражено. Замочная пластина массивная, низкая. 
Миофрагм длинный, н и з к и й . Спираль с большим числом оборотов (до 12— 
15), югум берет начало от средней части первичных лент. Имеется неболь-



Тис-. 108. Сория поперечных срезов через раковину Ochotathyris ochotica; Северо- 
Восток СССР, р. М. Туромча (басе. р. Гижигл), норппскии ярус (Дагпс, 1965).

шое югальное седла. Ветви югума очепь короткие, заканчиваются в на­
чальной части умбоыальыых лопастей.

Видовой состав. Ochotathyris ochotica Dagys, 1965а, с. 132; Oxycolpella 
sp. (Багис, .1965а, с. 135).

Сравнение. Первопачальпо виды, отпссетшыо памп к роду Ochotathy­
ris у были описаны в составе рода Oxycolpella, от которого существенно 
отличаются редуцированными зубными пластинами, слабым развитием: 
и простым строением ложного воротпнчка, маленьким, не вдающимся 
в брюшпую створку замочным отростком, а также крайне короткими 
югальными ветвями.

Геологическое и географическое распространение. Норннскин век 
Северо-Востока СССР, Приморья.

Р о д  Spirigerellina gen. nov.
Типовой вид. Spirigerellina pygmaea sp. nov. Олеыекский ярус Ман­

гышлака.
Диагноз. Маленькие гладкие раковины, синус и возвышение обычно 

развиты. Макушка тонкая, низкая. Форамен точечный. Зубные пластины 
тонкие, длинные, расходящиеся. Замочный отросток низкий, не, вда­
ется в брюшную створку. Замочная пластина тонкая, уплощенная, ле­
жит в смычной плоскости створок. Югум с очень короткими ветвями.

Описание. Раковины округлых пли округлешю-пятнугольиых очер­
таний, маленьких размеров. Синус и возвышение развиты в разной сте­
пени, обычно плавно переходят и боковые поверхности. Иногда присут­
ствуют узкие срединные желобки па обеих створках. Макушка короткая, 
прободанная очень топким точечным форамепом. Обе створки обычно 
выпуклые в равной стелспи. Поверхность створок гладкая, концентри­
ческие пластины нарастания отсутствуют. Призматический слой не развит.

В брюшной створке длинные топкие зубные пластппы, слегка расхо­
дящиеся от макушки. Ножной воротничок слабо развит. Замочный от­
росток низкий, не вдается в дельтпрпальную полость брюшной створки. 
Замочная пластина тонкая, уплощенная, лежит в смычной плоскости



створок, неперфорированная. Обычно имеется низкий септальный валик. 
Спираль с малым числом оборотов (6—10). Югум соединяет средние части 
первичных лент, имеет высокий югальнып стержень. Югальные ветви 
короткие, заканчиваются у начальных частей умбональных 
лопастей.

Видовой состав. Spirigerellina pygmaea sp. nov.;? Spirigera ausseana 
Bittner (1890, c. 245); ? S. canaliculala Bittner (1902, c. 573); S. erubescens 
De Toni (1914, c. 188); S. hunica Bittner (1899, c. 31); S. kittli Bittner 
(1902, c. 571); S. stoliczkai Bittner (1899a, c. 23).

Сравнение. Новый род обнаруживает большое сходство с пермским 
родом Araxathyris Grunt и, по всей вероятности, является непосредствен­
ным потомком последнего. Однако между триасовыми и пермскими фор­
мами существует ряд устойчивых отличий в морфологии раковины, позво­
ляющих разделять эти роды.

Так, все исследованные виды рода Spirigerellina имеют низкий за­
мочный отросток, ие выдающийся в дельтпрпальную полость брюшной 
сгворкн, со слабо намечающимися лопастями, тогда как у Araxathyris 
замочный отросток массивный, отчетливо двухлопастной и вдается в брюш­
ную створку. Spirigerellina имеет тонкую уплощенную замочную пласти­
ну, тогда как у A raxathyris она массивная, крышеобразно изогнутая. Отли­
чаются эти роды и по строению спирали. Триасовые представители имеют 
меньшее количество оборотов спирали, очень короткие югальные ветви 
и длинный югальный стержень. У рода Araxathyris, насколько можно 
судить по пришлифовкам этого рода, данным Т. А. Грунт (1965, рис. 42), 
югальные ветви достигают половины длины первичных лент, а югаль- 
иый стержень короткий, сильно наклоненный, имеет вид не сплошного 
стержня, а крышеобразной пластины. Кроме того, у всех видов рода 
Spirigerellina отсутствует призматический слои, столь характерный для 
рода Araxathyris.

Геологическое и географическое распространение. Олеггекскии 
каршшскпй века Альп, Динарид, Карпат, Кавказа, Приморья.

Spirigerellina pygmaea sp. nov.*
Табл. XLIII, фиг. 8; рис. 109

Голотип. ИГиГ, N< 394/76. Мангышлак, хр. Каратаучпк, колодцы 
Долпапа; оленекскпй ярус.

Описание. Округленно-пятиугольных или поперечно-овальных очер­
таний небольших размеров раковпиы. Голотпп имеет 12 мм в длину, 
13 в ширину, 8 мм в толщину. Обе створки выпуклы в равной степени, 
или брюшная створка несколько выше спинной. Боковые края округлепы, 
лобный, как правило, несколько уплощен. Максимальная тол^ципа ра­
ковины приурочена к средней части, а положение наибольшей ширины 
сдвинуто к лобному краю. На брюшной створке широкий и довольно 
глубокий синус, прослеживающийся до 1'2 ее длины. Возвышение на 
спинной створке слабо развито. Язычок полукруглый пли трапециевид­
ный, низкий. Макушка короткая, загнутая, обычно соприкасается со 
спиппой створкой.

Зубные пластины тонкие, боковые прпмакушечные полости пе запол­
нены вторичными утолщениями. Ножной воротничок выступает в виде пе­
ремычки между передними частями зубных пластин. Замочный отросток 
низкий, с неотчетливыми лопастями, плавно переходит в замочную пла­
стину. Внутренняя замочная пластина отделена от внешних вентрально 
выступающими круральпымп основаниями. Кардипалтш в целом тонкий, 
вторичные утолщения не развиты. Септальный валик низкий. Спираль

* Pygmaea {лат.) — мелкорослая.



с 8—10 оборотами, югальыые ветви прослеживаются до 1/3 длины пер­
вичных лент опирали.

Сравнение. От сходного н несомненно относящегося к роду Spi- 
rigerellina вида S. stoliczkai нз среднего триаса Гималаев новый вид от­
личается более широкой раковиной и иными её ’очертаниями, сильнее 
развитым синусом к в два раза меныштмп размерами.

Близкая но размерам п очертаниям S. kittli имеет хорошо видимый 
желобок на спшгиой створке, а также более узкий и слабее выраженный 
синус, чем достаточно четко отличается от S. pygmaea.

Геологическое и географическое распространение. Оленексктгй век 
Мангышлака и Приморья.

Материал. Более 50 полных экземпляров — колодцы Дол папа, Ман­
гышлак; 12 разрозненных створок — .мыс Балка, о. Русский, Приморье.

ПОДСЕМЕЙСТВО D1PLOSPIRELUNAE SCHUCHERT, 1894
Югальные ветви длинные, прослеживаются до вершин спиральных 

конусов. Средний — поздний триас.
Объединяет роды; DiplospircUa В il-tнет, 1800; Anisactinella  Bittner, 

•1890; Euractinella Bittner, 1890; Pexidella Bittner, 1890.

Р о д  Diplospirella Bittner, 1890 
Табл. XLV. фиг. A 

Diplos/nrella: BiLLnor, f8'Tj, c. 297.
Типовой вид. Terclratula w i^nann i Munster, 1841, Карпинский ярус 

Южных Алых.



Диагноз. Раковины маленькие, гладкие, примерно равностворчатые. 
Синус плохо выражен дели отсутствует. Макушка низкая, форамен точеч­
ный. Зубные пластины тонкие, слегка расходящиеся. Замочный отросток 
низкий, короткий, не вдается в дельтпрпальную полость брюшной створки. 
Замочная пластина топкая, уплощенная. Югум начинается от первой по­
ловины первичных лепт, имеет длинный стержень, от которого отходят 
югальные ветви, прослеживающиеся до вершин конусов спиралей.

Геологическое и географическое распространение. Анлзийскпй — 
карнийский века Альп, Карпат, Динарид, Кавказа.

Р о д  Pexidella Bittner, 1890 
Табл. XLV, фиг. 6; рис. 1)0 

Pexidello: Bittner, 18-90, с. 300.
Типовой вид. Spirigera strohmayri Suess, 1855. Норийсклй ярус Во­

сточных Альп.
Диагноз. Маленькие гладкие удлиненные раковины с обычно хо­

рошо развитыми синусом и возвышением и довольно толстой умеренно 
загнутой макушкой. Зубные пластины рудиментарны, часто слиты с бо­
ковыми стенкалгп раковины. Замочный отросток низкий, не вдается 
в брюшную створку, замочная пластина массивная. Задние части обеих 
створок сильно утолщены. Югум начинается от очень широких умбо- 
нальных лопастей, лишен стержня. Длинные югальные ветви, просле­
живающиеся до вершин конусов спиралей, отходят непосредственно от 
юга ль но го седла.

Геологическое и географическое строение. Средний — поздппп триас 
Альп, Карпат, Дппарлд, Кавказа, Памира.

Р о д  Anisactinella Bittner, 1890 
Табл. XLV, фиг. 5; рис. 111 

A n is a c t in e l la : Bittner, 1890, с. 302.
Типовой вид. Terebratula qua drip lecta Munster, 1841. Карнийский 

ярус Южных Альп.
Диагноз. Маленькие уплощенные ракошшы с резко отграниченными 

от боковых частей синусом и возвышением. Боковые поверхности глад­
кие, синус н возвышение складчатые. Зубные пластины короткие, слиты 
с боковыми стенками створки. Замочный отросток очень высокий, сильно 
вдается в брюшную створку, сложгюпостроенпый; замочная пластина 
массивная. Детали строения югума не известны (возможно, такие же, 
как у Peiidella), югальные ветви длинные.

Геологическое п географическое распространение. Атшзлйскпй — 
карнийский века Лльп, Карпат, Дппарпд, Кавказа.

Р о д  Euractinella Bittner, 1890 
Табл. XLV, фцг. 7 

Euractinella'. Billin'?’, 1890, с. 302.
Типовой вид. Terebratula contraplecta Munster, 1841. Карнлпскнп 

ярус Южных Альп.
Диагноз. Маленькие округлые раковины, лишенные синуса и воз­

вышения. На поверхности раковины редкие пологие складки. Каждая 
складка па брюшной створке соответствует складке на спинной. Из внут­
реннего строения известны только длинные югальные ветви, прослежи­
вающиеся до вершин конусов спиралей.

Геологическое и географическое распространение. Ладпнский — кар- 
in: некий века Южных и Северных Альп.



Р и с .  110. Серия поперечных срезов через раковину Pexidella strohmayri\ 
экз. № 394/275, Северо-Западный Кавказ, г. Шапка, норппскттй ярус.
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Р а с . 111. Серпя поперечных срезов через раковину Anisactinella  
quadriplecia; Венгрия, Веспрем, карпппскшг ярус.



ПОДОТРЯД RETZIIDINA BOUCOT, JOHNSON ET STATON, 1964
Пористые атириды.
Силур — поздний триас.
Включает два семейства — RhyDchospirinidae Schucheit et Le Vene 

и Retziidae Waagen.
Замечания. Буко и др. (Boucot et al., 1964, 1965) в последней реви­

зии этой группы с ретцшщами объединили подсемейство Athyrisinae Gra- 
bau (обычно относимое к Athyrididae), ранг которого онп повысили до 
надсемепства. Такшг образом, по схеме Буко и др. подотряд Retziidina 
включал два надсемепства — Retziacea и Athyrisinacea. К последнему 
таксону они отнесли совершенно разные формы главным образом на ос­
новании радпальиой скульптуры и отсутствия пористости.

Род Dzieduszyckia, как показала Г. Бернат (Biernat, 1967), является 
ринхоиеллопдной формой. Род Misolia характеризуется всеми структу­
рами кардппалпя п ручных поддержек, свойственных мезозойским Spi- 
rigerellidae, к которым он, без всяких сомнений, относится. Если исклю­
чить еще неясный род Uncinella, в составе рассматриваемого таксона 
остаются только два очень близких рода Athyrisina  ы Molongia. В нашей 
коллекции нет типового вида рода Athyrisina, но проведенные допол­
нительные нсследивання Retziella weberi Nikiforova (Никифорова, 1937) 
из верхнего силура Ферганы показали, что этот вид имеет все особен­
ности как внешнего, так и внутреннего строения рода Athyrisina. Для 
R. weberi характерен рппхонеллондный облик с ясным синусом и возвы­
шением, загнутая макушка п мезотирндный форамен, грубые ребра и 
отсутствие пористости стенки раковины. Из внутренних структур ему 
свойственно наличие зубных пластин, замочной пластины, неболь­
шого септалия л септы (Д а т е , 19726). Все эти признаю] характерны 
для рода Athyrisina  согласно новому описанию этого рода, данному 
Буко и др.

Отсутствие пористости п совершенно иное строение кард и палия 
ставят под сомнение возможность сближения Athyrisinidae и Retziidae, 
что, впрочем, отмечали и Буко и др. (Boucot et al., 1964), считая, что эти 
морфологические отличия предполагают «только рудиментарные связи 
между пористыми и недористыми ветвями» (с. 815). С другой стороны, 
совершенно очевидна чрезвычайная близость строения апикальной ча­
сти брюшной створки, кардниалия и структуры раковины Athyrisinidae 
с таковыми Meristellidae, куда мы и предлагаем отнести эту группу, 
ограничив Relzidiina только пористыми формами.

В пределах подотряда Retziidina (в современном его поппмаггил) 
в разное время были выделены два таксона .семейственной группы — 
Retziinae Waagen, 1883 и Rhynchospirinidac Schuchert et Le Vene (=R hyn- 
chospirinae Schuchert, 1894), в которые вкладывался, несмотря на разные 
названия, примерно одинаковый смысл. В мой связи последний таксон 
обычно считался синонимом первого. Буко п другие (Boucot et al., 1964) 
рассматривали эти семейства как самостоятельные па основании неболь­
ших вариаций в ребристости раковины п ограничили объем Rhynchospi- 
rinidae лишь двумя родамп — Rhynchospirina и Homeospira. При такой 
трактовке семейства Rhynchospirinidae оно очень трудно отделимо от 
ретцшгд. Вместе с тем древнейшие ретцпондные формы имеют определен­
ные и существенные отличия от более молодых родов, заключающиеся 
в строении ручных поддержек и в первую очередь югума. Югум у древ­
нейших ретцнопдных родов очень просто устроен, имеет вид заостренной 
на вершине перемычки и лпшен всяких отростков в отличие от более 
поздних форм, снабженных разного рода отросткамп, иногда сдожпо- 
построенн ымп.

Намеченные крупные различия в строении брахпдпя, который при 
жизни организмов служил поддержкой одного из важнейших органов —



лофофора, по нашему мнению, могут быть положены в основу выделения 
таксонов семейственного ранга. В этом случае в семействе Rhynchospi- 
rinidae, кроме древнейших родов Homeospira и Rhynchospirinci с простым 
гогумом, должны быть объединены и роды Trematospira, Parazyga и, в о з­
можно, Leptospira, которые в силу устойчивых морфологических отли­
чии (форма раковины), а также бпогеографпческпх и стратиграфических 
особенностей могут быть обособлены в качестве самостоятельного под­
семейства. Этот вывод, сделанный на основании анализа филогенетиче­
ской схемы ретципд, составленной Буко п другими (Boucot et a l., 1964, 
рис. 4), к сожалению, не отражен в системе этой группы, предложенной 
темп же авторами. Формы с более сложным строением югума, представ­
ляющие следующий этап морфогенеза брахидпя, памп рассматриваются 
в составе семейства Retziidae. В пределах последнего на основании мо­
дификации дистального конца югальяого отростка и его соотношения 
с первичной лентой устанавливается несколько групп родов — само­
стоятельных подсемейств, описания которых приводятся ниже.

С Е М Е Й С Т В О  RETZIIDAE WAAGEN, 1883

[Nom. transl. Hall et Clarke, 1895 (ex Retziinae Waagen, 1883)]
Ретциидпны, имеющие югальнып стержень л обычно в разной сте­

пени развитые югальные ветви.
Ранний девон — триас.
Объединяет три подсемейства — Retziinae Waagen, Iiungarispirinae 

Dagys, Neoretziinae Dagys.

ПОДСЕМЕЙСТВО RETZIINAE WAAGEN, 1883

ч Югум с простым стержнем или с короткими свободными югальными 
ветвями. Девон — средний триас.

Включает роды Relzia King, 1850; Acambona W hite, 1862; ? Eum et- 
ria Hall, 1864; Hustedia Hall et Clarke, 1893; ? Plectospira Cooper, 1942; 
Hustediella Dagys, 1972; Schwagerispira Dagys, 1972.

Замечания. Систематика рассматриваемого таксона нуждается в даль­
нейшем изучении. Не исключена возможность, что при предложенном 
объеме подсемейства Retziinae оно объединяет не одну филогенетиче­
скую ветвь. В первую очередь здесь следует отметить род Eumetria , имею­
щий уникальное строение кардиналпя не только для ретцпнд, и о л  всего 
отряда Athyridida. В настоящее время детализация системы подсемей­
ства невозможна в связи с явно недостаточными сведениями о строении 
брахидпя палеозойских форм.

Р о д  Hustediella Dagys, 1972 

Табл. XLII, фиг. 6, 7; рис. 112 

Hustediella'. Дагпс, 19726, с. 100.

Типовой вид. Hustediella planicosla Dagys, 1972. Олеиекский ярус 
Приморья.

Диагноз. Маленькие овальные раковины со сглаженными ребрами. 
Макушка короткая, обычно прямая, форамсн мезотпрндный. Без зубных 
пластин, но с отчетливым иожньгм воротничком. Замочный отросток 
н и з к и й , септа короткая. Югум с толстым стержнем, лишенным шипов. 
Югальные ветви не развиты.

Геологический возраст и географическое распространение. Ранний 
триас Приморья и, возможно, Шпицбергена.



Рис. 112. Серия поперечных срезов через раковину Husiecliella planicosia ; 
экз. дь 380/3. Приморье, о. Русский, оленокскпп ярус.

Рис. 113. Серия поперечных срезоз через раковину S ch iva ^ r^p iга sduuageri’, 
экз. Да 394/283, оилгарпя, Зап. Старая П. ламина, Мелено, аппзппекпп я рус.



Р о д  Schwagerlspira Dagys, 1972 
Табл. XLII, фиг. 8; рис. ИЗ 

Schw agerlspira : Дагпс, 19726, с. 101.
Типовой вид. Retzia schwageri Bittner, 1890. Средний триас Венгрии.
Диагноз. Раковины небольших и средних размеров, несут грубые 

угловатые ребра. Макушка загнутая, форамен пермезотиридный. Зубные 
пластины отсутствуют. Замочный отросток сильноразвитый, крураль- 
ные пластины высокие. Югум отходит от умбональных лопастей, стер­
жень югума желобковидный, не раздвоенный на конце, несет длинные 
шипы.

Геологическое и географическое распространение. Средний триас 
Альп, Карпат, Динарлд, Балкан, Кавказа, Памира, возможно, Китая.

ПОДСЕМЕЙСТВО HUNGARISPIRINAE DADYS, 1972

Югум с отростком, дающим начало длинным вторичным ветвям, про­
слеживающимся между лентами до вершин конусов спиралей. Поздний 
триас. Объединяет одни род.

Р о д  Hungarispira Dagys, 1972 
Табл. XLII, фиг. 12; рис. 114 

Hungarispira : Dagys, 19726, с. 102.
Типовой вид. Retzia aracanga Bittner, 1900. Венгрия, карнппский 

ярус.
Диагноз. Маленькие, сильно вытянутые в длину раковины с очень 

высокой брюшной створкой. Палинтроп отклонен от смычной плоскости 
в сторону брюшной створки. Поверхность раковины несет густые тонкие 
ребра. Зубные пластины и ножной воротничок не развиты. Высокий двух­
лопастной замочный отросток сильно вдается в брюшную створку. Югум 
отходит от средней части первичных лент, югальный стержень длинный. 
Спираль с малым числом оборотов (около 5).

Геологическое п географическое распространение. Карпинский век 
Южных Альп и Венгрии.

ПОДСЕМЕЙСТВО NEORETZTINAE DAGYS, 1972

Отросток югума вторично соединен с вентральными частями первого 
оборота спирали. Средни'! — поздний триас.

Объединяет два рода — Xeoretzia Dagys, 1963 и Cassianospira Dagys, 
1972.

Р о д  Cassianospira Dagys, 1972 
Табл. XLII, фиг. 11; рис. 115 

Cassianospira: Дагпс, 19726, с. 103.
Типовой вид — Retzia loczyi Bittner, 1903. Венгрия, карнийскип ярус.
Диагноз. Маленькие сильно неравностворчатые раковины с округ­

ленно-четырехугольной сгшнной створкой н высокоп колпачковыдной 
брюшной створкой. Поверхность створок с редкими грубыми ребрами, 
прослеживающимися до макушек. Форамен субмезотиридный. Замочный 
край очень широкий, почти равен максимальной ширине раковины. 
Ножной воротничок отсутствует. Замочный отросток низкий, кру- 
ральные пластины высокие. Септа длинная, прослеживается более 
чем на половину длины спинной створки. Спираль с малым числом 
оборотов.

Геологическое и географическое распространение. Карнийскип век 
Альп и Карпат.



Р и с . 114. Серия поперечных срезов через раковину HungarUpira aracaaga.; 
эк;-;. Лё 394/28(5, Венгрия, Becnpiwr, нарпкпекнп ярус.

Р ис . 115. Серия С резов ч е р е з  р а к о в и н у  Cassianospira loczyi\ окз. 
ЗП4'280, Венгрия, Been ром, карийнекий ярус.



Р о д  Neoretzia Dagys, 1963 

Табл. XLTI, фиг. 9, 10; рис. 116 

Neoretzia: Даглс, 1963а, с. 130.

Типовой вид. Retzia superbescens Bittner, 1890. Норийскип ярус Че­
хословакии.

Диагноз. Крупных размеров удлиненно-овальные раковины с вы­
пуклыми примерно в равной степени створками. Макушка короткая. 
Форамен пермезотиридшди. Палинтроп лежит в смычной плоскости ра­
ковины. Нет зубных пластин, но хорошо развит ножной воротничок. За­
мочный отросток массивный, крурадьные пластины высокие. Септа тон­
кая, высокая. Поровые каналы интенсивно ветвятся, резко дифференци­
рованы на внутренней поверхности раковины.

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Альп, Карпат, Крыма, Кавказа, Памира, Гималаев.

Р и с . И в . Серия поперечных срезов через раковину Neoretzia superhvbcens\ 
Северо-Западный Кавказ, г. Ятыргварта, поркпеко-ретекпо отложения.



О Т Р Я Д  TEREBRATU LI DA WAAGEN, 1883
Двояковыпуклые раковины с нестрофическим ростом. Брюшной па- 

линтроп с дельтирыальным отверстием, в разной степени закрытым дель- 
тидиальными образованиями. Ручные поддержки в*виде разной сложно­
сти петли. Сппкулы обычно развиты в мантии, лофофоре и стенке тела. 
Лофофор у современных форм трохлоф, шизолоф, птихолоф, циголоф или 
плектолоф, но среды ископаемых встречаются роды с иным строением 
лофофора. Стенка раковины пористая, поровые каналы пронизывают все 
слои раковины (кроме периостракума). Ранний девон — ныне.

Замечания. Первоначально теребратулоидные брахноподы были 
сгруппированы в два семейства — Terebratuliclae Gray и Terebratellidae 
King Бичером (Beecher, 1895) на основании характера петли, ее пост­
эмбрионального развития и соотношения с септоп. В принципе идея Би­
чера была поддержана всеми последующими исследователями (Schucherl, 
1893, 1913; Schuchert efc Le Vene, 1929; Thomson, 1927; Allan, 1940; п др.), 
и таксономический ранг выделенных нм двух основных групп был повы­
шен Мьюир-Вуд (Muir-Wood, 1955) до уровня подотрядов Terebratuloi- 
dea и Terebratelloidea. В качестве основного признака в этих системах 
указывалось взаимоотношение петли с септоп, п длиннопетельчатые па­
леозойские формы (например, Cryptonellidae) были отнесены к теребра- 
тулондной, а не теребрателлонднон группировке, хотя и отмечалась воз­
можность возникновения мезозойских теребрателлоидных, в первую оче­
редь Zeilleridae, от палеозойских длпннопетельчатых форм (Muir-Wood, 
1934, 1955).

Стели (Stehli, 1956) на основании обзора эволюции петли теребрату- 
лид пришел к выводу, что среди этой группы имеются три основных типа 
петель — центроыелловая, теребратулопдная п теребрателлоядная, за­
родившиеся в начале развития отряда и, кроме первого, исчезнувшего 
в палеозое, известные без существенных изменений до настоящего вре­
мени. Последние три типа ручных поддержек им были положены в основу 
выделения трех подотрядов (Stehli, 1965).

Эта система достаточно убедительна при рассмотрении взрослых 
форм и онтогенеза современных видов, но ее искусственный характер сразу 
обнаруживается, если привлечь данные по постэмбрионалъному разви­
тию ручных поддержек ископаемых форм. Как было показано (Дагис. 
1968, 1972а), сходные во взрослом состоянии петли в разных генетических 
ветвях развивались совершенно разными путями п в ряде случаев неза­
висимо. С другой стороны, сходные онтогенетические модификации, бла­
годаря отклонениям на последних стадиях развития, могут привести 
к принципиально новым типам строения петли. Следовательно, всякое 
формальное использование только морфологии петель взрослых экземп­
ляров, без учета их онтогенеза и тенденций исторического развития (фи­
логенеза), чревато серьезными ошибками в систематических построениях.

. Явная полпфилетичность длиннопетельчатых теребратулид не позво­
ляет объединить все группы, имеющие петли с длинными нисходящими 
и восходящими ветвями, в один подотряд, как это было предложено Стели 
(Stehli, 1965). Также нельзя считать принципиальными отличия в онто­
генезе петли у Terebratuiidina и Terebratellidina. В обеих группах из­
вестны вторичные элементы петли, возникающие от септального столбика 
или вертикальной пластины центроне.тловой петли и являющиеся гомо­
логичными образованиями. Соединение петли с септоп носит вторичный 
характер и может отсутствовать у древних Terebratellidina (семейство 
Zeilleridae) или иметь эпизодический характер (семейство Aulacothy- 
vopsidae).

На основании этих соображении, подробнее изложенных в следую­
щей главе, мы отказались от традиционного деления теребратулид на две 
группы независимо от того, какой таксономический ранг этим группам



придавался. Также, по-видимому, нет необходимости выделять подотряд 
Centronellidina, в состав которого входят древнейшие теребратулиды един­
ственного надсемейства Stringocephalacea.

Отряд Terebratulida объединяет в настоящее время восемь надсе- 
мейств: Stringocephalacea King, Cryptonellacea Thomson, Cranaenacea 
Cloud, 1942 [nom. transl. hie. (ex Cranaeninae Gray)], Loboidothyridacea 
Makridin, Dallinacea Beecher, Terebratellacea King.

НАДСЕМЕГГСТВО DIE LA SM АТАСЕ A SCHUCHERT, 1913 

[Norn, transl. Stehli, 1965 (ex Dielasmatinae Schuchert, 1913)1

Раковины гладкие или складчатые, зубные пластины развиты в раз­
ной степени. Септальные пластины опираются на дно створки пли на 
септу. Петля преимущественно короткая. Ранний карбон — триас.

Объединяет семейства: Dilasmatidae Schuchert, Centronelloideidae 
Stehli, Gilediidae Campbell, Aulacothyroideididae Dagys, Angustothyri- 
didae fam. nov., ? Heterelasminidae Likharew.

С Е М Е  И С T В О DIELASMATIDAE SCHUCHERT, 1913 

[Nom. transl. Schuchert et Le Vene, 1929 (ex Dielasmatinae Schuchert, 1913)1

Петля короткая, состоит пз первичных элементов. Поперечная лента 
образуется в результате постепенной резорбции эхмыдпя и вертикальной 
пластины. Петля в развитии проходит цептронелловую к мутационелли- 
формную стадии. Зубные пластины развиты в разной степени. Карбон — 
триас.

Объединяет подсемейства: Dielasmatinae Schuchert, Girtyellinae Steh­
li, Zugmayeriinae Dagys, ? Juvavellinae Bittner.

ИОД СЕМЕ HCT BO DIELASMATINAE SCHUCHERT, 1913

Петля дпелязмоидпая, без длинных фланг. Зубные пластины в разной 
степени развития. Септальные пластины хорошо развиты, могут опи­
раться на септу с образованием сспталпя. Круры иифулпферовые, пре- 
фальциферовые или диелязмоидные. Карбон — трпас.

Включает роды Dielasma King, 1859; Balanoconcha Campbell, 1957; 
Dielasfnina Waagcn, 1882; Fletcherithyris Campbell, 1965; Hem iptychina 
Waagen, 1882; Lowenstamia Stehli, 1961; Whitspakia Stehli, 1964; Jochel- 
sonia Stehli, 1961; Ilosldngia Campbell, 1968 из верхнего палеозоя и триасо­
вые роды Adygella Dagys, 1959; Arctothyris Dagys, 1965; Aspidothyris Die- 
ner, 1908; Coenothyris Douville, 1879; Dinarella Bittner, 1892; Propygope 
Bittner, 1890; Bhaetlna Waagen, 1883; Sidcatothyria gen. nov.; Sulcatl- 
nella gen. nov.; ? Cruratula Bittner, 1890.

Р о д  Adygella Dagys, 1959

Табл. XLVI, фиг. 1; рис. 117, 118 
A d y g e l la : Дагис, 1959a, c. 25; Даше. 1963a, c. 167.

Типовой вид. Adygella cubanica Dagys, 1959. Нортшскип ярус Кав­
каза.

Диагноз. Разных размеров, но чаще маленькие раковины с уншзли- 
катнои или сульцыпликатной комиссурой. Макушка короткая, с округлен­
ными плечиками, форамен пермезотырпдный. Зубные пластины тонкие, 
расходящиеся. Замочный отросток отсутствует. Замочные пластины ле­
жат в смычкой плоскости створок, четко отделены от приямочных гребней
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Рис. 117. Серия поперечных срезов через раковину AdygeUa  
cubanicn; Северо-Западный Кавказ, г. Тхач. nnpniiciaiii ярус (Д ате ,

1 МЫа).

р и с . 118. Реконструкции
внутреннего строеыпя сшитой 
створки Adygella cubanica 

(по рис. 117).

и KpypajrbHbix оснований. Имеются септа и глубокий септалий. Петля 
короткая, с уплощенной поперечной лентой.

Геологическое п географическое распространение* Поздний триас 
Альп, Карпат, Кавказа.

Р о д  Arctothyris Dagys, 1965 
Табл. XLVI, фиг. 6; рис. 119 

Arctothyris: Дагис, 1965а, с. МО.
Типовой вид. Arctothyris soliius Dagys, 1965. Ладииский ярус Северо- 

Востока СССР.
Диагноз. Удлиненно-овальные раковины с равновыпуклыми створ­

ками. Лобная комиссура уипшшкатная. Макушка короткая, с округлыми 
плечиками. Зубные пластины отсутствуют, имеется ножной воротничок. 
Замочный отросток широкий, низкий, не расчленен на лопасти. Замочные



Р и с .  119. Серия поперечных срепсж черев раковину Arctuihyris solilus] Онеро-Посток 
СССР, р. Сулкут, ладипекпй ярус (Д ате ,  19(>5).

пластины широкие, лежат в смычной плоскости створок, четко отделены 
от прыямочных гребней и круральных оснований. Септа короткая, септа- 
лип мелкий. Круры инфулиферового типа.

Геологическое и географическое распространение. Ладинскпп век 
Северо-Востока СССР.

Р о д  Aspidothyris Diener, 1908 
Рис. 120

A s p id o t h y r is : Diener, 1У08, с. 58.

Типовой вид. Aspidothyris krcifjti Diener, 1908. Карпинский ярус 
Гималаев.

Диагноз. Маленькие раковины со слабовздутыми створками и ров­
ной лобной комиссурой. Макушка короткая, сильнозагнутая. Зубные пла­
стины отчетливые. Имеются септальные пластины if септа. Петля цептро- 
нелловая, достигает половины длины спинной створки, с высокой верти­
кальной пластиной, простирающейся как дорзально, так, возможно, и 
вентрально.

Геологическое и географическое распространение. Карпинский пек 
Гималаев.

!J,;c. ! 2 0 .  Л * ч ,  га '■ .
а —  с и  с т п р и п ы  с* 11 и 1111 о  is с т и ' Ч ' Г н ; С —  (Дону; ч —  с  л о й л '  Г" к;  ( D i e n e r ,  Н МД ) -



Р о д  Coenothyris Douville, 1879 
Т а б л .  X L V I ,  фиг. 2 

Ccenolhyris: D o u v i l l e .  1 8 7 9 ,  c.  270 .

Типовой вид. Terebratulites vulgaris Schlotheim, 1820. Средний триас 
ФРГ.

Диагноз. Равностворчатые средних размеров раковины с унипликат- 
ноп или сульципликатнои лобной комиссурой. Макушка короткая, с угло­
ватыми плечиками, форамен пермезотиридиый. Зубные пластины развиты 
в разной степени, иногда слиты со стенкой раковины. Ножной воротни­
чок массивный, короткий. Замочный отросток низкий, замочные пла­
стины узкие, часто слиты с приямочными гребнями, наклонены к септе. 
Септалий обычно глубокий. Круры префальциферового типа, петля ко­
роткая, с пологоизогнутой поперечной лентой.

Геологическое и географическое распространение. Средний триас 
Западной Европы, Кавказа, Гималаев.

Р о д  Dinarella Bittner, 1892 
Т а б л .  X L V I ,  фиг. 7

Dinarella: B i t t n e r ,  1 8 9 2 ,  с.  24 .

Типовой вид. Dinarella haueri Bittner, 1892. Нориискии ярус 
Дипарид.

Диагноз. Маленькие раковины с уплощенной спинной створкой и 
умеренно вздутой брюшной. Отчетливый синус на спинной створке и воз­
вышение на брюшной, лобная комиссура сулькатная. Макушка корот­
кая, с острыми плечиками и гипотирпдным (?) фораменом. Зубные пла­
стины слаборазвитые. Имеются септа и, по всей вероятности, септалий. 
Петля центронелловая, с короткими нисходящими ветвями и длинной 
вертикальной пластиной. Остальные детали внутреннего строения не 
известны.

Геологическое и географическое распространение. Норийский век 
Альп п Дипарид.

Р о д  Propygope Bittner, 1890 
Т а б л .  X L V I ,  фиг. 8

Propygope: B i t t n e r ,  1.890, с.  2.10.

Т иповой в и д . Т erebratula (Propygope) ha gar Bittner, 1890. Карпин­
ский ярус Альп.

Диагноз. Маленьких размеров раковины с сильновздутымп створ­
ками, Лобная комиссура сулькатная. Глубокий синус на спинной створке, 
соответствующее возвышение выражено слабо. Макушка короткая, с не­
отчетливыми плечиками, форамен маленький, мезотириднын (?). Зубные 
пластины отсутствуют. В спинной створке септа и, по-видимому, связан­
ный с нею септалий. Остальные детали строения кардиналпя по известны. 
Петля короткая, около 1/3 длины спинной створки, без флангов.

Геологическое и географическое распространение. Карпинский век 
Альп и Дипарид.

Р о д  Rhaetina Waagon, 1883 
Т а б л .  X L V I ,  фпг. 2 

l l h n n t i n a :  Waagon,  188.'», с. 334; Д а гп с ,  19(53а. с. 142.

Типовой вид. Terebratula gregaria Sues.-, 1854. Готский ярус Восточ­
ных Альп.

Диагноз. Обычно крупных размеров раковины с одинаково выпук­
лыми створками. Лобная комиссура от прямой до сульципликатнои. Ма­



кушка толстая, короткая с округленными плечиками, форамен пермезо- 
тиридныы. Зубные пластины отсутствуют, ножной воротничок развит 
у всех видов. Замочный отросток маленький, не расчленен на лопасти. 
Замочные пластины узкие, наклоненные к септе, обычно плохо отделены 
от приямочных гребней. Септальные пластины длинные, как правило, 
опирающиеся на дно створки и реже на септальный валик с образова­
нием широкого септалия. Круры диелязмоидные, петля короткая, около 
1/3 длины створки, с плавно изогнутой поперечной лентой.

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Альп, Карпат, Балкан, Турции, Крыма, Кавказа, Памира, Индокитая.

Р о д  Sulcatothyris gen. nov.*
Типовой вид. Sulcatothyris tkhachensis sp. nov. Карнийский ярус Кав­

каза.
Диагноз. Раковины неравиостворчатые, с сильно уплощенной спинной 

створкой и выпуклой брюшной. На спинной створке отчетливый синус, 
лобная комиссура сулькатная. Макушка короткая, с неотчетливымп 
плечиками, форамен мезотпридпый. Зубные пластины отсутствуют. За­
мочный отросток низкий, нерасчлененный. Замочные пластины узкие, 
слиты с приямочиыми гребнями. Септальные пластины соединены, 
образуют септалий. Петля около 1/3 длины спинной створки, с низкой 
поперечной лентой.

Описание. Раковины маленькие, створки выпуклые в разной степени. 
Спинная створка уплощена, с отчетливым синусом в передней части. 
Брюшная створка равномерно выпуклая, без возвышения. Лобная ко­
миссура сулькатная. Макушка короткая, слабо- илы умеренно загнутая, 
плечики макушки округленные. Форамен довольно крупный, мезоти- 
ридный.

В брюшной створке зубные пластины отсутствуют. Ножной ворот­
ничок короткий, массивный. Замочный отросток низкий, широкий, с силь­
но рассеченным миофором. Внешние замочные пластины узкие, слиты 
с внутренними прпямочнымп гребнями. Септальные пластины широкие, 
опираются на низкую и толстую септу с образованием очень широкого 
п мелкого септалия. Септа короткая, низкая, прослеживается до 1/3 длины 
спинной створки, с субпараллольньшп нисходящими ветвями и низкой 
поперечной лентой. Фланги на концах петли не развиты.

Видовой состав. Кроме типового вида к рассматриваемому роду, по 
всей вероятности, относится Terebratula aulacothyroidea Bittn°r (1890, 
с. 62) из каршшскых отложении Альп.

Сравнение. Сходный внешний облик у рода Dinarella Bittner, от ко­
торого Sulcatothyris отличается ттшом петли. Близкий облик и у описы­
ваемого ниже нового рода Sulcatinella , но он имеет зубные пластины, 
более длинную, снабженную шипами петлю, чем существенно отличается 
от рода Sulcatothyris.

Геологическое и географическое распространение. Карнийский век 
Кавказа и, возможно, Альп.

Sulcatothyris ikachensis sp. nov. **
Т а б л .  X L V I ,  фиг. 4; рис.  J21

Голотип. ИГиГ, № 394/290. Северо-Западный Кавказ, г. Б. Тхач, 
карнийскпп ярус.

Описание: Раковины до 14 млг в длину, 12 в ширину и 7 мм в тол­
щину удлиненно-овальных или округленно-ромбических очертаний. Спин­
ная створка уплощепа, с широким и неглубоким синусом, начинающимся

* S u l c a t u s  (лат). — с б о р о з д о й ,  ж ел о б к о м .
В и д о в о е  н а з в а н и е  от г. Т х а ч .
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Рис. 121. С ерия с р е з о в  чер ез  р а к о в п я у  S u l c a L o l h i j n ' s  L k h a c h e n v i s ’. э к з .  №  3 9 4 /2 9 5 ,  
С евер о-Западтш Г г К а в к а з ,  г. Т х а ч ,  K a p n u iic K im  я р у с .

от замочного кран. Брюшная створка колпачковидная, довольно резко 
изогнутая от осевой линии к бокам. Макушка толстая, короткая, не вы­
ступает над замочным краем. Замочный край изогнут под тупым углом, 
боковые края закруглены. Лобный кран закругленный или слегка упло­
щенный. Максимальные толщина и ширина рахчовппы расположены посере­
дине. Боковые комиссуры прямые илы с небольшим дорзальным изгибом, 
лобная комиссура отчетливо, но не сильно изогнута в сторону брюшной 
створки. Внутреннее строение приведено в описании рода.

Сравнение. От Terebratula aulacothyroidea, которая, возможно, отно­
сится к роду Sulcatoihyris, описываемый вид отличается более уплощенной 
спинной створкой, массивной макушкой и кол лачковидной брюшной 
створкой.

Геологическое и географическое распространение. Карпинский век 
Кавказа.

Р о д  Sulcatinella  gen. nov.
Типовой вид. Sulcatinella sulcata sp. nov. Аинзп некий ярус Кавказа.
Диагноз. Маленькие раковины с сильно уплощенной спинной створ­

кой, на которой развит широкий синус. Лобная комиссура сулькатная. 
Зубиьте пластины и ножной воротничок развиты. Замочный отросток низ­
кий, замочные пластины слиты с прнямочнымн гребнями. Септа длппиая, 
септалий глубокий. Круры префальциферовые. Петля достигает поло­
вины длнны спинной створки, несет шипы на дистальном конце.

Описание. Раковины малых размеров, со с.пабовыпуклой, уплощен­
ной спинной створкой и более высокой брюшной створкой. На спинной 
створке ясный синус, обычно очень широкий, постепенно переходящий 
в боковые части створки. Существующее возвышение на брюшной створке 
не развито. Лобная комиссура сулькатная. Макушка низкая, топкая, 
с заостренными плечиками. Форамен мезотирндный, маленький.

В брюшной створке короткие, приближенные к боковым стенкам, 
сильно расходящиеся зубные пластины и ножной воротничок, выступаю­
щий в виде низкого кольца вокруг внутренней части форамепа. Замочные



пластины довольно широкие, но слитые с приямочными гребнями. Замоч­
ный отросток низкий, не расчлененный на лопасти, с рассеченным мио- 
фором. Септа длинная, достигает 1/2 длины спинной створки, септалий 
глубокий. Круры префальциферовые. Петля довольно длинная, дости­
гает половины длины спинной створки, с высокой поперечной лентой, 
оттянутой к замочному краю. Дистальные концы петли несут отчетливые 
шипы.

Видовой состав. Достоверно типовой вид. Вполне вероятно, что 
к этому роду относятся многие виды, описанные из среднего триаса в со­
ставе рода Aulacothyris, такие как A . waehneri Bittner (1902, с. 543), А . gre- 
galis Bittner (1902, с. 551), A . semiplana Bittner (1902, с. 543) и др. К со­
жалению, для большинства видов, описанных Биттнером из разных 
районов Европы, не известны детали внутреннего строения, в связи с чем 
определить в настоящее время объем рода Sulcaiinella трудно.

Сравнение. От рода Dinarella, имеющего сулькатную комиссуру, опи­
сываемый род отличается типом петли. Такая же комиссура у рода Рго- 
pygope, от которого Sulcaiinella разнится наличием зубных пластин и 
более длинной петлей, снабженной шипами.

Геологическое и географическое распространение. Средний триас Кав­
каза, Крыма, Балкан. Возможно, средний триас остальных частей Те- 
тиса и Южного Китая.

Sulcaiinella sulcata sp. nov.
Т а б л .  X L V I ,  фиг. 5; рис.  12 2 ,  123

Голотшь ИГиГ, № 394/296. Северо-Западный Кавказ, г. Шапка. Ани- 
зийский ярус.

Описание. Раковины небольших размеров, имеющие около 10— 
11 мм в длину и ширину и 5—6 мм в толщину. Очертания округленно- 
ромбические или приближающиеся к округленно-пятиугольным. Длина 
и ширина раковины одинаковые, реже ширина несколько больше длины. 
Спинная створка выпуклая вблизи замочного края и уплощенная в осталь­
ной части. Синус широкий, плавно переходит в боковые поверхности. 
Брюшная створка значительно выше спинной, равномерно изогнута в по-

Рис. 122. С ер ая  п о п ер еч н ы х  с р е зо в  ч е р е з  р а к о в и н у  SulcatineLLa $ulcaia\ эк з -  
№  3 9 4 /3 0 0 ,  С е в е р о -З а п а д н ы й  К а в к а з ,  г. Ш а п к а ,  а н и з п й с к и й  я р у с .



перечном направлении. Замочный 
край широкий, изогнут под тупым 
углом, лобный и боковые края за­
круглены, реже лобный кран слег­
ка уплощен. Лобная комиссура с 
довольно высоким дугообразным 
вентральным изгибом, боковые ко­
миссуры прямые. Голотнл имеет
14.2 мм в ширину, 12 в длину и
7.2 мм в толщину.

Внутреннее строение приведе­
но в диагнозе рода Sulcatinella.

Сравнение. От Aulacothyris 
ivaehneri Bittner и A . gregalis Bit­
tner, которые, вероятно, относят­
ся к роду Sulcatinella , новый вид 
отличается очертаниями ракови­
ны, меньшей уплощенностыо спин­
ной створки, более глубоким у 
лобного края синусом, а от лерво-

Рис. 123. Р е к о н с т р у к ц и я  в н у т р е н н е г о  
стр оен и я  сп и н н о й  створки Sulcatinella sul­

cata (по р и с .  122).

го вида, кроме того, и значительно более широким замочным краем.
Геологическое и географическое распространение. Анизийский ярус 

Кавказа.
Материал. 12 экз.— г. Шапка; 23 экз.— г. Капустина; Северо-За­

падный Кавказ.

Р о д  Cruratula Bittner, 1890 

Т а б л .  X L V I I ,  ф и г .  1 

Pruratula: B i t t n e r ,  1 8 9 0 ,  с.  66.

Т иповой  в и д . Waldheimia eudora Laube, 1865. Карнпйскин ярус Юж­
ных Альп.

Диагноз. Средних и крупных размеров треугольные или грушевид­
ные раковины с гладкой поверхностью. Спинная створка обычно упло­
щена, с разной длины синусом. Лобная комиссура сулькатная. Макушка 
умеренно или сильнозагнутая, толстая и длинная, с округлыми плечи­
ками. Зубные пластины отсутствуют пли слиты с уплощенными боковыми 
стенками раковины. В спинной створке длинная тонкая септа и связан­
ный с нею септалий. Остальные детали внутреннего строения, в том числе 
и ручные поддержки, не известны.

Геологическое и географическое распространение. Преимущественно 
карнлйский век Альп (Южных п Северных) и Венгрии, но первые формы, 
по-видимому, появились в ладинском веке.

ПОДСЕМЕЙСТВО ZUGMAYERIINAE DAGYS, 1963

[Nom. trails!, hie. (ex Zugmayeridae Dagys, 1963)]

Петля короткая, дыелязмоидная. без фланг. Зубные пластины раз­
виты. Септа и септальные пластины отсутствуют или рудиментарны. Круры 
фальциферовые.

Поздний трнас.
Включает два рода — Adygelloides Dagys, 1959 и Zugmayeria Waagen, 

1883.



Р о д  Adygelloides Dagys, 1959 
Т а б л .  X L V I I ,  фиг. 2; ри с.  124  

Adygelloides: Д а г и с ,  1 9 5 9 а ,  с.  28; Д а г и с ,  1 9 6 3 а ,  с. 121.

Типовой вид, Adygelloides labensis Dagys, 1959. Норийско-рэтские 
отложения Северо-Западного Кавказа.

Диагноз, Гладкие раковины со створками, выпуклыми в равной сте­
пени. Лобная комиссура унипликатная. Макушка острая, сильнозагну-

Рис. 124. С ер и я  поперечны х с р езо в  ч е р е з  р а к о в и н у  
Adygelloides labensis; С е в ер о -З а п а д н ы й  К а в к а з ,  
г .  С к и р да ,  и о р п п ск о -р э т ск п е  о т л о ж е н и я  { Д а г и с ,

196 3 а ) .

тая, форамен пермезотнридпый. Зубные пластины длинные, параллель­
ные. Замочный отросток низкий. Замочные пластины лежат в смычной 
плоскости створок, четко отделены от приямочных гребней. Септальные 
пластины рудиментарны. Круры фальциферовые, очень широкие. Длина 
петли составляет около 1/4 длины спинной створки.

Геологическое и географическое распространение. Норийскии и рэт- 
ский (?) века Кавказа.

Р о д Zugmayeha Waagcn, 1883 
Т а б л .  X L V I 1 ,  фиг. 3 

Zugmayeria; ^ V aagcn ,  1 8 8 3 ,  с. 3 3 4 .

Типовой вид. Т erebraiula rhaetica Zugmayer, 1880. Рэтскнй ярус Альп.
Диагноз. Удлипенно-овальньте раковины с прямой лобной комиссу­

рой. Макушка загнутая, с округлыми плечиками, форамен скорее перме- 
зотиридный. Зубные пластины топкие, слегка наклонены к плоскости 
сплтметрии раковины. Замочные пластины узкие, слиты с прпямочньщи 
гребнями. Петля достигает около 1/3 длины сппннон створки. Септа от­
сутствует. Остальные детали внутреннего строения не известны.

Геологическое п географическое распространение. Рэтский век Альп.



Маленькие гладкие с ровными комиссурами или сулькатыые формы 
с дентронелловой петлей. Поздний триас. Включает три рода: Juvavella 
Bittner, 1888; Nucleatula Bittner, 1888; Juvavellina Bittner, 1896.

Замечания. Биттнер (Bittner, 1896) объединял все триасовые роды 
с дентронелловой петлей в группу «Juvavellinen» или «Neocentronelli- 
пеп» на основании одной особенности — появления архаического типа 
петли. К этой группе он причислил роды Dinarella , Juvavella, Juvavellina 
и Nucleatula. Динер отнес эти роды к центронеллидам, присоединив к ним 
род Aspidothyris (Diener, 1920). Шухерт на основании внешнего облика 
(главным образом сулькатности раковины) поместил эти роды в подсе­
мействе Nucleatidae, среди теребратулпд (Schuchert, Le Vene, 1929). На­
конец, Мюир-Вуд восстановила группу Биттнера в качестве подсемей­
ства в семействе Dielasmatidae и отделила от нее сулькатные формы в но- 
Еое подсемейство Nucleatulinae (Muir-Wood, 1965).

Многие роды, включенные Мюир-Вуд в подсемейства Nucleatulinae 
и Juvavellinae, имеют кардиналий дпелязматин, в связи с чем в данной 
работе и отнесены к ним, несмотря на центронелловую петлю, которая 
в результате явлений фетализации может появиться в совершенно неза­
висимых ветвях. Типовые роды рассматриваемых подсемейств изучены 
плохо и по имеющимся на сегодняшний день данным отличаются только 
наличием или, отсутствием сулькатной лобной комиссуры. Это недоста­
точно для выделения таксонов подсемейственного ранга, поэтому Nuc­
leatulinae рассматривается в качестве синонима Juvavellinae.

К семейству Dielasmatidae рассматриваемое подсемейство отнесено 
условно, поскольку строение кардиналпя ни у одного включенного в его 
состав рода неизвестно. Все роды требуют ревизии и изучения внутрен­
него строения.

Р о д  Juvavella Bittner, 1888 

Т а и л .  X L V I I ,  фиг. 4

Juvavella: B i t ln o r ,  1888, с.  127 .

Типовой вид. Juvavella suessi Riltner, 1888. Норм иски il ярус Алыг.
Диагноз. Маленькие раковины с равповыиуклыми створками и пря­

мой или слабоуппплнкатиоп комиссурой. Зубные пластины пе развиты. 
Петля очень короткая, достигает 1/4 длины спи иной створки, цеитронслло- 
вая. Вертпкальпая пластина простирается только в вентральном направ­
лении. Септа отсутствует. Остальные детали внутреннего строения не 
известны.

Геологическое и географическое распространение. Норииский век 
Альп.

Р о д  Juvavellina Bittner, 1896 

Juvavellina'. B i t t n e r ,  1896 ,  с. 132 .

Типовой вид. Juvavellina k ittli Bittner, 1896. Норийскин ярус Альп.
Диагноз. Маленькие гладкие раковины с прямой и л и  слаборулькат- 

ной лобной комиссурой. Петля центронелловая, с вентрально (?) ориен­
тированной вертикальной пластиной, достигает половины длины спинной 
створки. Остальные деталп внутреннего строения не известны. Возможно, 
синоним рода Juvavella.

Геологическое и географическое распространение. Норииский век 
Альп.



Р о д  Nucleatula Bittner, 1888 
Т а б л .  X L V I I ,  ф иг.  5 

Nucleatula: B i t t n e r ,  1 8 8 8 ,  c.  126; B i t t n e r ,  1 8 9 0 ,  c.  2 0 8 .

Типовой вид. Rhynchonella retrocita Suess, 1855. Норийский ярус 
Альп.

Диагноз. Раковины маленькие, с уплощенной спинной створкой, 
несущей широкий синус. Лобная комиссура сулькатная. Макушка ост­
рая, загнутая, с неотчетливыми плечикамп. Зубные пластины и септа 
отсутствуют. Петля центронелловая, достигает половины длины спинной 
створкп. Вертикальная пластина направлена вентрально. Остальные де­
тали внутреннего строения не известны.

Геологическое и географическое распространение. Карипйскпй и ио- 
рийский века Альп.

С Е М Е Й С Т В О  A U L A C O T H Y R O I D E I D А Е  D A G Y S ,  1972

Петля длинная, состоящая из нисходящих п восходящих ветвей, ко­
торые образуются в онтогенезе путем резорбции эхмидия и вертикальной 
пластины п интенсивного разрастанпя поперечной ленты. Ручные под­
держки проходят центронелловую, мутацпонеллиформную и сулькати- 
неллиформную стадии развития. Зубные пластины хорошо развиты. Позд­
ний триас.

Включает роды Aulacothyroides Dagys, 1965 и Anadyrella gen. nov.

Р о д  Aulacothyroides Dagys, 1965 
Т а б л .  X L V I I ,  фиг. 6 - 8 ,  р и с .  1 2 5 - 1 2 8  

Aulacothyroides: Д а г и с ,  1 965 ,  с.  155 .

Типовой вид. Aulacothyroides bulkutensis Dagys, 1965. Карнийский 
ярус Северо-Востока СССР.

Диагноз. Раковины с сильновыпуклой брюшной и уплощенной спин­
ной створками. Синус на спинной створке, лобиая комиссура сулькатная 
или интраплнкатная. Макушка короткая, толстая, с округленными пле­
чиками, форамен мезотирндный. Зубные пластины короткие, сильно рас­
ходящиеся. Ножной воротничок развит. Замочные пластины узкие, слиты 
с приямочными гребнями. Септа п септалий в разной степени развития. 
Круры диелязмоидные или инфулпферовые. Петля с приближенными 
нисходящими и восходящими ветвями несет шипы в передней части.

Видовой состав. Aulacothyroides bulkutensis Dagys (1965, с. 156); 
4. sudzuchensis Dagys; A . gizhigensis sp. nov.; Terebratula teres Boehm, 
Д903, c. 15).

Геологическое и географическое распространение. Ладинскнй, кар­
нийский и норийский века Северо-Востока СССР и о. Медвежьего.

Aulacothyroides gizhigensis sp. nov.*
Т а б л .  X L V I I ,  фпг. 8; р п с .  1 2 7 ,  128

Голотнп. ИГиГ, № 394/86. Р. Малая Туромча, бассейн р. Гижиги 
(Северо-Восток СССР); норийский ярус.

Описание. Раковины округленно-треугольных очертаний. Голотип 
имеет 19 мм в длину, 15 — в ширину и 10,5 мм в толщину. Спинная створка 
очень слабовыпуклая, с широким, плавно переходящим в боковые по­
верхности синусом, начинающимся от замочного края. Брюшная створка 
высокая, колпачковидная, но не килеватая. В поперечном направлении 
брюшная створка изогнута равномерно. Боковые и лобный края слегка 
уплощены. Замочный край узкий, изогнут иод углом, близким к прямому. 
Лобная комиссура сулькатная.

* В п д о в о е  н а з в а н и е  д а н о  по р. Г п л ш ге.
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Puc. 125. С ери я  п оп ер еч н ы х с р е з о в  ч ер ез  р а к о в и н у  Aulacothyroides bulkutensis: 
э к з .  3 9 4 /8 9 ,  С е в ер о -В о ст о к  СССР, р. О м куч ан ,  к а р н и й с к и й  я р у с .

Рис. 126. Р е к о н с т р у к ц и я  в н у т р е н н е ­
го с тр о ен и я  спи н н ой  с т в о р к и  Aula­
cothyroides bulkutensis (п о  р и с .  1 2 5 ) .

Зубные пластины тонкие, расходящиеся. Замочный отросток низкий, 
кардпналий в целом тонкий. Замочные пластины слегка наклонены к септе, 
септалий глубокий. Септа прослеживается до 1/3 длины спинной створки. 
Петля с тонкими нисходящими и восходящими ветвями, снабжена длин­
ными шипами в передней части.

Сравнение. От A . bulunensis Dagys новый вид отличается очертаниями 
раковины, зауженной ее задней частью и более длинным синусом на спин­
ной створке; от A . sudzuchensis — более простой сулькатной комиссзфой.

Геологическое и географическое распространение. Норипский век 
Северо-Востока СССР.

Материал. 2 экз.— р. М. Туромча, басе. р. Гижигп.
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Р и с .  1 2 7 .  Серпя срезов через раковину A u l a c o l h y r o i d e s  g i z h i g e n s i s ; экз. № 394/86, Северо-Восток СССР,
р. Туромяа, басе. р. Гпжигп, норпйскин ярус.



Рис . 128. Реконструкция внутреннего строения спин­
ной створки A idacolhyroides gizhigensis (по рис. 127).

Р о д  Anadyrella gen. nov.*
Типовой впд. A . infrequens sp. nov. Норипекцй ярус Северо-Востока 

СССР.
Диагноз. Раковины с уплощенной спинной створкой п умеренно вы­

пуклой брюшной. Лобная комиссура сулькатиая или слабоинтрашшкат- 
ттая. Макушка короткая, толстая. Зубные пластины и ножной воротни­
чок развиты. Септальные пластины опираются па дио створки. Септа от­
сутствует.

Описание. Раковины средних размеров, тонкие, с уплощенной спигг- 
пой створкой и умеренно выпуклой брюшной. В передней части спинной 
створки имеется широкий синус, а па брюшной иебольшая складка, иногда 
осложненная желобком. Лобная комиссура сулькатиая, реже переходная 
к иитрапликатной. Макушка топкая, короткая, слабозагнутая, с округ­
ленными плечиками. Форамен крупный, лермезотцрпдный.

В брюшной створке короткие расходящиеся приблшкешшо к боко­
вым стейкам зубные пластины и короткий ножной воротнпчок. Замочный 
отросток не расчленеп на лопасти, с рассеченным мпофором. Замочные 
пластины узкие, слиты с внутренними приямочиылш гребнями, сильно 
наклонены к дпу створки. Септальные пластины низкие, опираются на 
дно створки, сильно расходятся от макушки. Септа отсутствует. Круры 
диелязмопдные. Петля со сближенными нисходящими и восходящими 
ветвями, несет на передней части шипы, прослеживается более чем на 
2/3 длины спинной створки.

Видовой состав. Типовой вид.
Сравнение. От рода Aulacothyroides отличается главным образом 

сильно расходящимися септальными пластинами, а также отсутствием 
септы и септалпя.

Геологическое и географическое распространение. Норийскип век 
Северо-Востока СССР.

* Родовое название дано по р. Анадырь.



Рис. 129. Серия поперечных срезов через раковину Anadyrella infrequens1 
экз. 394/87, Северо-Восток СССР, междуречье Убпнек и Белой, норийскпй ярус.

Рис. 130. Реконструкцпя внутреннего строения спинной стпоркп 
Anadyrella infrequens (по рис. 129).



Anadyrella injrequens sp. nov.*
Табл. XLVII, фпг. 9; рис. 129, 130

Голотип. ИГиГ, № 394/87. Северо-Восток СССР, междуречье Убиыек 
и Белой; норийский ярус.

Описание. Раковины тонкие, пятиугольных очертаний, с длиной, при­
мерно равной ширине. Голотип имеет 21 мм в длину, 22 в ширину и 11 мм 
в толщину. Спинная створка слабовыпуклая в задней части и уплощен­
ная на остальной поверхности, имеет округленно-прямоугольные очерта­
ния. Синус широкий, прослеживается только на передней трети створки. 
Брюшная створка умеренно выпуклая, слегка уплощенная в осевой ча­
сти, нпзкое возвышение развито лишь у лобного края. Замочный край 
широкий, изогнут под тупым углом, боковые края закруглены. Лобный 
край уплощенный. Боковые комиссуры прямые, лобная сулькатная 
с вентральным трапециевидным изгибом. Внутреннее строение приведено 
в диагнозе рода.

Сравнение. Описываемый вид — единственный представитель рода 
Anadyrella.

Геологическое и географическое распространение. Норийский век 
Северо-Востока СССР.

Материал. 2 экз.— р. М. Туромча, басе. р. Гижнги; 1 экз.— между­
речье Убинек и Белой.

С Е М Е Й С Т В О  A NG USTOTHYRIDIDAE DAGYS, 1972

Петля относительно длинная, без ясно дифференцированных нисхо­
дящих и восходящих ветвей. Поперечная лента образуется из вторичных 
элементов, возникающих в онтогенезе на вентральной части вертикальной 
пластины. Петля проходит центронелловую, квазипрекампагиформную, 
квазикампагиформную и дпктпотиридпформную стадии развития.

Зубные пластины рудиментарны или отсутствуют. Триас.
Включает роды: Angustothyris Dagys, 1972;: Praecubanothyris gen. nov.; 
Cubanothyris Dagys, 1959; Caucasothyris gen. nov.

Р о д  Angustothyris Dagys, 1972 
Табл. XLVIII, фиг. 1; рис. 131 

Angustothyris: Дагис, 1972a, c. 53.
Типовой вид. Waldkeimia angustaejormis Boekh, 1872. Средний триас 

(анпзийскнй ярус) Венгрии.
Диагноз. Небольших размеров раковины с выпуклой брюшной и 

уплощенной спинной створками. В спинной створке хорошо видимый же­
лобок, лобная комиссура сулькатная. Зубные пластины обычно отсут­
ствуют. Ножной воротничок отчетливый. В спинной створке высокие 
приямочные гребни слиты с внутренними замочными пластинами. Септаль­
ные пластины опираются на септу с образованием глубокого септалия. 
Петля достигает около 1/2 длины спинной створки.

Геологическое и географическое распространение. Средний триас 
Альп, Динарнд, Балкан, Карпат, Крыма, Кавказа.

Р о д  Praecubanothyris gen. nov.

Типовой вид. Praecubanothyris obtusus sp. nov. Анпзипский ярус 
Северо-Западного Кавказа.

Диагноз. Двояковыпуклые толстые раковины с д л и н н о й  загнутой, 
нависающей над спинной створкой макушкой. Лобная комиссура слабо- 
унпилпкатная. Замочные пластины узкие, наклоненные, септалип глубо-



Рис. 131. Серия поперечных срезов через раковпну Angustothyris angustae- 
forinis; экз. № 394/305, Северо-Западный Кавказ, р. Сахрап.. аипзийскпн

ярус.

кий. Септа низкая, но длинная. Петля с низкой, оттянутой к замочному 
краю поперечной лентой достигает 3/5 длины спинной створки.

Описание. Раковины небольших размеров, двояковыпуклые, со створ­
ками, вздутыми в одинаковой степени. На спинной створке узкий желобко- 
видный синус, лобная комиссура слабоуниплпкатная. Иногда небольшой 
желобок протягивается па сшшыой створке, но и тогда лобная комиссура 
имеет небольшой вептральпый изгиб. Макушка длинная, загнутая в раз­
ной степени, но обычно сильно нависает над спинной створкой. Плечики 
макушки округленные. Форамеы овальный, пермезотириднын.

Зубные пластины отсутствуют, ножной воротничок длинный. Замоч­
ные пластины узкие, слитые с впутрепппмп приямочпымп греблями и 
круральными основаниями, наклонены к дну створки. Септальные пла­
стины тонкие, широкие, опираются па низкую септу с образованием глу­
бокого сеиталня. Септа низкая, но очень длинная, прослеживается до 
2/3 длины створки. Замочный отросток не развит. Петля длинная, дости­
гает 3/5 длины с п и н н о й  створки, с невысокой, но сильно оттянутой к зад­
нему краю поперечной лентой.

Видовой состав. Типовой вид и Terebraiula sulci lera Schauroth (1855, 
с. 504).

Сравнение. Очень близким к описываемому роду по внешнему облику, 
строению апикального аппарата и кардиналпя является род Cubanatfiuris, 
от которого Praecubanothyris отличается иным типом петли. Остальные 
роды семейства Angustothyrididae имеют сулькатную раковину, чем легко 
отличаются от нового рода.

Геологическое и географическое распространение. Средний триас 
Альп, Дииарнд, Кавказа, Памира.

Praecubanothyris obtusus sp. nov.*
Табл. XLVIII, фпг. 2; рпс. 132, 133

Голотип. ИГиГ, № 394/90. Р. Сахрай, Северо-Западный Кавказ; 
анизийскнй ярус.

Описание. Удлиненно-овальные или грушевидные раковины неболь­
ших размеров. Голотип имеет 15 мм в длину, 11,5 в ширину, 9,5 мм в тол­
щину. Раковины толстые, обе створки выпуклы в равной степени, реже 
брюшная створка несколько выше спинной. Спинная створка равномерно



JPuc. 132. Серия поперечных срезов через раковину Praecubanothyris obtusus; 
экз. 394/96, Северо-Западный Кавказ, р. Сах рай, ашгзийскии ярус.

•изогнута в продольном и поперечном направлениях, брюшная створка 
уплощена в осевой части и довольно круто изогнута к боковым краям. 
-Синус узкий, неглубокий, длинный, может прослеживаться до макушки. 
Соответствующее возвышение на спинной створке не развито. Макушка 
толстая, округлая в сечении, сильнозагнутая, нависает над спинной 
створкой. Лобный и боковые края закруглены. Замочный край узкий, 
изогнут под острым пли прямым углом. Внутреннее строение приведено 
в диагнозе рода.

Сравнение. От Praecubanothyris sulcijera описываемый вид отличается 
отсутствием глубокого желобка на спинной створке.

Геологическое и географическое распространение. Анизппскпй век 
Кавказа.

Материал. Более 50 экз., находящихся на разных стадиях роста, 
р. Сахрай, Северо-Западный Кавказ.



Р о д  Cubanothyris Dagys, 1959 
Табл. XLVIII, фиг. 4; рпс. 134, 135 

Cubanothyris: Дагнс,) 1959а, с. 35; Дагис, 1963а, с. 162.
Типовой вид. Cubanothyris elegans Dagys, 1959. Норийско-рэтские 

отложения Кавказа.
Диагноз. Толстые двояковыпуклые раковины с ровной лобной к о ­

миссурой. Макушка толстая, загнутая, с округлыми плечиками. Ножной  
воротничок длинный, трубковидный, зубные пластины отсутствуют. 
Замочные пластины узкие, наклоненные, сеиталий глубокий. Петля 
длинная, центронеллового типа, с высокой вертикальной пластиной, 
направленной преимущественно вентрально.

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Крыма, Кавказа, Памира.

Рис. 134. Серия поперечных срезов через раковину Cubanoihyris 
elegans; Северо-Западный Кавказ, р. Куна, ыорлйекдй ярус.

Рис. 135. Реконструкция 
внутреннего строения спин­
ной створки Cubanothyris 

elegans (по рпс. 134).



Cubanothyris primarius sp. nov.*
Табл. XLVIII, фиг. 5; рис. 136, 137

Голотип. ИГнГ, № 394/98. Р. Сахрай, Северо-Западный Кавказ; 
норийский ярус.

Описание. Очень маленьких для рода размеров раковины удлиненно­
овальных очертаний. Голотип имеет 7 мм в длину и 5 мм в ширину и тол­
щину. Наиболее крупные раковины не превышают 8 мм в длину. Обе 
створки сильно и в одинаковой степени выпуклые, раковины в целом

Рис. 136. Серия поперечных срезов через раковину Cubanothyris 
primarius] экз. № 394/102, Северо-Западный Кавказ, р. Сахрай, 

норийский ярус.

Рис. 137. Реконструкция внутреннего строения спинной 
створки Cubanothyris primarius (по рис. 136).

толстые. Лобный п боковые края закруглены. Синусы не развиты, комис­
суры прямые. Макушка короткая, тонкая, с закругленными плечиками. 

Ножной воротничок короткий. Замочные пластины наклонены



к септе, селталий очень глубокий. Септа низкая, короткая. Петля дости­
гает 2/3 длины спинной створки. Вертикальная пластина высокая, п р о­
слеживается как в вентральном, так и в дорзальном направлении, очень 
длинная.

Сравнение. От С. elegans Dagys и С. corpulentus Dagys описываемый 
вид отличается короткой тонкой макушкой, наличием на петле вертикаль­
ной пластины, прослеживающейся не только в вентральном, но и в дор­
зальном направлении, а также почти в 3 раза меньшими размерами.

Геологическое и географическое распространение. Норийский век 
Кавказа и Памира.

Материал. Более 100 экз.— р. Сахрай, Северо-Западный Кавказ; 
32 экз.— сай Шинды, Юго-Восточный Памир.

Р о д  Caucasothyris gen. nov.*

Типовой вид. С. aiigusiiplicalus sp. nov. Норийский ярус Кавказа.
Диагноз. Раковины маленькие, с уплощенной спинной створкой, 

Лобная комиссура интрашшкатная. Замочный отросток массивный, 
замочные пластины узкие, слптые с при ямочными гребнями. Септальные 
пластины подходят к высокой септе без образования желобовидного сел- 
талия. Петля с очень широкой, наклоненной к замочному краю попе­
речной лентой.

Описание. Раковины маленькие, с отчетливо уплощенной спинной 
створкой и умеренно или сильновыпуклой брюшной створкой. Лобная 
комиссура интраплпкатная. На сппнной створке синус, осложненный сре­
динным валиком, брюшная створка с двумя складками. Макушка низкая, 
короткая, с округлыми плечиками и большим округлым пермезотирид- 
яым фораменом.

Зубные пластины не развиты, имеется очень короткий ножной во­
ротничок, выступающий в виде низкого кольца вокруг внутренней по­
верхности форамена. Замочные пластины узкие, лежат в смычной пло­
скости створок, слиты с внутренними при ямочными гребяямп. Септаль­
ные пластины короткие, также лежат в смычной плоскости, соединяются 
с септой без образования глубокого септалия. Замочный отросток мас­
сивный, широкий, с сильно расчлененным миофором. Септа очень высокая, 
доходит до плоскости смыкания створок и прослеживается на 2/3 длины 
спинной створки. Петля достигает 1/2 длины спинной створки, имеет очень 
широкую, сильно наклоненную к замочпому краю поперечную ленту.

Видовой состав. Типовой вид.
Сравнение с родом Angustothyris приведено при описании последнего. 

От остальных родов семейства Angustithyrididae отличается внешним 
обликом, в первую очередь интраплпкатнон лобной комиссурой, а также 
строением кардиналня.

Caucasothyris angustiplicatus sp. nov.**
Табл. X l v i l l ,  фиг. 3; рис. 138, 139

Голотип. ИГнГ, № 394/106. Р. Сахрай, Северо-Западный Кавказ; 
норийский ярус. >

Описание. Округленно-пятиугольных очертаний раковины неболь­
ших размеров. Голотип имеет 8 мм в длипу, 7.5 в ширину и 5 мм в толщину. 
Спинная створка уплощена, с синусом, узким в задней части и резко рас­
ширяющимся в передней половине. Брюшная створка высокая, колпач- 
ковидная, сильно изогнутая от осевой части к бокам. На ее поверхности 
развиты две сближенные низкле складки, прослеживающиеся у отдель-

* Родовое название дано по Кавказу.
** Angustiplicatus (лат.) — узкоскладчатьш.



Рис* 139 . Реконструкция строения пшпион створки Caucasothyri <: 
angustiplicatus (по рис. 138).

ных экземпляров до макушки. Боковые комиссуры прямые, лобная сильно 
изогнута к брюшной створке, W-образная (интерпликатиая). Замочный 
край узкий, изогнут примерно под прямым углом, боковые края закруг­
лены, Лобный край, как правило, немного уплощен. Внутреннее строение 
приведено при описании рода.

Сравнение. Описываемый вид является единственным представите­
лем рода Caucasothyris.

Геологическое п географическое распространение. Иорийский ярус 
Кавказа.

Материал. 8 экз. полных, р. Сахрап, Северо-Западный Кавказ.



НАДСЕМЕЙСТВО ТЕ REBRAT ULACEA GRAY, 1840 

[Nom. transl. Schuchert et Le Vene, 1929 (ex Terebratulidae Gray, 1840)]
Зубные пластины, септа п септальные пластины не развиты. Петля 

короткая, состоит только пз первнчпых элементов. Поперечная лента 
образуется путем резорбции эхмидия п вертикальной пластины у древних 
представителей п в результате простого соединения нисходящих лент 
у более молодых форм. Поздний карбон (?), поздняя пермь — ныне.

Объединяет семейства: Terebratulidae Gray, 1840; Orthotomidae Muir- 
Wood, 1936; Cancellothyrididae Thomson,' 1926; Nucleat.idae Schuchert 
et Le Vene, 1929 ( =  Pygopidae Muir-Wood, 1965), Gibbithyrididae Muir- 
Wood, 1965.

С Е М Е Й С Т В О  TEREBRATULIDAE GRAY, 1840

Поверхность раковины гладкая, обычно с широкими складками в пе­
редней части, реже с многочисленными угловатыми складками. Замочный 
крап узкий, сильноизогнутый. Петля с несоединенными круральными 
отростками. Внешние замочные пластины хорошо развиты, внутренние 
замочные Пластины могут присутствовать. Поздняя пермь — ныне.

Объединяет подсемейства: Terebratulinae Gray, 1840 ( =  Rectithyri- 
dinae Muir-Wood, 1965), Carneithyridinae Muir-Wood, 1965; Lobothyri- 
dinae Makridin. 1964 (--- Sellithyridinae Muir-Wood, 1965), Plectoconchi- 
nae subfam. nov.

Замечания. Подсемейство Sellithyridinae Muir-Wood, характеризую­
щееся инфулиферовыми крурами и лишенное внутренних замочных пла­
стин,— очевидный синоним подсемейства Lobothyridinae Makridin. Под­
семейство Rectithyridinae, по Мюир-Вуд (Muir-Wood, 1965), является 
сборным таксоном. Часть родов (Praelongithyris, Rhombothyris) обладает 
всеми признаками Lobothyridinae, в то время как номинативный род и 
род Neolithyrina имеют внутренние замочные пластины, в связи с чем 
их следует рассматривать в составе подсемейства Terebratulinae. Соот­
ветственно Rectithyridinae рассматривается как младший синоним под­
семейства Terebratulinae.

В триасовых отложениях известны представители только двух под­
семейств — Lobothyridinae и Plectoconchinae.

ПОДСЕМЕЙСТВО LOBOTHYRIDINAE MAKRIDIN, 1964

Поверхность раковины гладкая или с пологими редкими складками. 
Внутренние замочные пластины не развиты. Круры инфулиферовые или 
лоботироидные. Поздняя пермь — ныне.

В триасовых отложениях известны только два рода — Lobothyris 
Buckman, 1918 и Pamirothyris gen. nov. Основное развитие подсемейства 
приходится на юру и нижний мел (полный список родов см. Дагис, 1968, 
с. 85). Условно к этому подсемейству отнесен род Wittenburgella.

Сравнение. От номинативного подсемейства отличается отсутствием 
внутренних замочных пластпн. От остальных подсемейств — типом крур.

Р о д  Lobothyris Buckman, 1918

Типовой вид. Terebratula punctata Sowerby, 1813. Лейас Франции.
Диагноз. Гладкие раковины, без отчетливой складчатости, с ров­

ной лобной комиссурой. Макушка короткая, слабозагнутая, форамен 
пермезотиридный или эпитиридный. Замочные пластины дорзально вы­
гнутые, широкие, круры лоботиридные. Замочный отросток маленький, 
трехлопастной.

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Альп, Крыма, Кавказа, Памира. Ранняя юра Европы.



Р о д  Pamirothyris gen. nov.*
Табл. XLVIII, фиг. 9; рис. 140

Типовой вид. Lobothyris kushlini Dagys, 1963. Поздний триас Памира.
Диагноз. Гладкие раковины с равновыпуклымп створками и пря­

мой лобной комиссурой. Макушка широкая, загнутая, форамен мезоти- 
ридный и пермезотпрпдный. Замочные пластины лежат в смычной пло­
скости створок, круры инфулиферовые.

Описание. Раковины маленькие, с умеренно и в равной степени 
выпуклыми створками. Складки отсутствуют, лобная комиссура прямая.

Рис. 140 . Серпя поперечных срезов через раковпну Pamirothyris kushlini; 
Юго-Восточный Памир, с. Аю-Джол, норийско-рэтские отложения.

Макушка широкая, низкая, с закругленными плечиками, обычно сильно 
загнутая. Форамен округлый, мезотпрпдный или пермезотиридный. Сим- 
фитий низкий, широкий.

В брюшной створке короткий ножной воротничок. Замочный отро­
сток низкий, не разделенный на лопасти, миофор рассеченный. Замочные 
пластины тонкие, широкие, лежат в смычной плоскости створок. Круры 
узкие, инфулиферовые по типу строения, круральные основания почти 
не выражены. Петля с закругленными концами, короткая, достигает 
1/3 длины спинной створки.

Видовой состав. Типовой вид.
Сравнение. От сходного рода Lobothyris описываемый род отличается 

прямыми замочными пластинами и характером крур. Этими же особен­
ностями, а также отсутствием спнуса на спинной створке рот Pamirothy­
ris отличается от лейасового рода Rhapidothyris Tuluweit (1965, с. 72).

Геологическое и географическое распространение. Норийский и рэт- 
ский века Памира.

* Родовое название дано о Памиру.



Р о д  Wittenburgella Dagys, 1959 
Табл. XLVIII, фпг. 7; рпс. 141, 142

Wittenburgella: Дагис, 1959a, c. 30; Дагпс, 1963a, c. 174.
Типовой вид. W. minuta Dagys, 1959. Норийский ярус Кавказа. 
Диагноз. Раковины очень малых для подсемейства размеров, ли­

шенные складок, но иногда с желобками на обеих створках. Лобная ко­
миссура прямая. Макушка короткая, низкая. Замочные пластины ши­
рокие, соединены с дном спинной створкп, круры скорее лоботиридные. 
Петля центронелловая, достигает 1/2 длины спинной створки. Верти-

Р и с .  141. Серия поперечных срезов через раковину Wittenburgella  
minuta; Северо-Западный Кавказ, г. Тхач, ыорийскпй ярус.

кальная пластина простирается как в дорзальном, так и в вентральном 
направлении, имеет большую длину по сравнению с нисходящими лен­
тами.

Замечания. Ранее этот род был отнесен нами (Дагис, 1959а, 1963а) 
к семейству Heterelasminidae Likharew на основании некоторого сход­
ства кардиналия рода Wittenbui\ rella и типичных гетерелязминид. До­

полнительные исследования показа­
ли, что у триасового рода — настоя­
щие внешние замочные пластины, 
только слитые с дном створки, в связи 
с чем они приобретают сходство с кар- 
диналпем гетерелязминид, в то вре­
мя как у последних замочные пла­
стины полностью редуцированы и 
круры крепятся непосредственно к 
дну створки.

Геологическое и географическое 
распространение. Норийский век 
Кавказа.

Рис.142. Реконструкция внутреннего строе 
ния спинной створкп Wittenburgella minu_  

ta (по рпс. 141).



Поверхность раковины с многочисленными угловатыми складками. 
Внутренние замочные пластины не развиты. Круры префальциферового 
типа. Центронелловая стадия отчетливая. Триас. Включает только ти­
повой род.

Сравнение. Сходный тип крур у позднемелового подсемейства Gibbit- 
hyridinae и, вероятно, подсемейства Garneithyridinae, встречающихся 
также в верхнемеловых отложениях, но эти группы, несомненно, не 
пмеют прямых филогенетических связей с триасовыми Pleoctoconchinae. 
У представителей подсемейства Plectoconchinae центронелловая стадия, 
утраченная меловыми формами, тонкий кардиналин, специфическая 
скульптура раковины, чем они существенно отличаются от меловых под­
семейств.

Р о д  Plectoconcha Cooper, 1942

Табл. XLVIII, фиг. 8; рис. 143 

Plectoconcha: Cooper. 1942, с. 233.
Типовой вид. Rhynchonella aequiplicata Gabb, 1864. Верхний триас 

Северной Америки.
Диагноз. Раковины небольших размеров, с прямой лобной комис­

сурой. Задние части створок гладкие, на остальной поверхности узкие

частые угловатые складочки. Макушка короткая, загнутая, с округлыми 
плечиками, форамен пермезотпридный. Ножной воротничок развит. За­
мочные пластины узкие, лежат в смычной плоскости створок; замочный 
отросток низкий, не расчлененный на лопасти. Петля достигает 2/5 длины 
спинной створки, с высокой поперечной лентой.

Геологическое п географическое распространение. Триас Северной 
Америки и Приморья.



[Nom. transl. Dagys, 1968 (ex Loboidothyrinae Makridin, 1964)]
Петля относительно длинная, нередко с выдающимися флангами. 

Поперечная лента образуется пз вторичных элементов, возникающих 
в онтогенезе на вентральной части вертикальной пластины, петля про­
ходит центронелловую, квазипрекампагиформную, квазикампагиформ- 
ную и диктиотиридиформную стадии. Зубные пластины отсутствуют, за- 
мочный отросток хорошо развит. Септальные пластины могут присут­
ствовать. Триас — мел.

Объединяет семейства: Loboidothyrididae Makridin, 1964; ? D ictyot- 
hyrididae Makridin, 1964; Boreiothvrididae Dagys, 1968; ? Cheniothyridi- 
dae Muir-Wood, 1965; ? Tegulithyrididae Muir-Wood, 1965.

Замечания. Постэмбриональное развитие ручных поддержек из­
вестно только у представителей семейств Loboidothyrididae и Boreiothy- 
rididae. Род Dictyothyris имеет взрослую петлю, очень сходную с одной 
из стадий онтогенеза петли у лобойдотнридид, что позволяет предпола­
гать наличие сложных стадии в постэмбриональном развитии петли у дик- 
тиотиридид.

Монотипнческпе семейства Tegulithyrididae и Cheniothyrididae от­
несены к Loboidothyridacea весьма условно, лишь на основании их не­
которого морфологического сходства с семейством Dictyothyrididae, ука­
зывающего на возможное существование филогенетических связей между 
этими группами.

С Е М Е Й С Т В О  LOBOIDOTHYRIDIDAE MAKRIDIN, 1964
[Nom. transl. Dagys, 1968 (ex Loboidothyrinae Makridin, 1964)]
Поверхность раковин гладкая, лобный кран от ровного до двусклад­

чатого. Септальные пластины отсутствуют. Поздний триас — ранний мел.
Включает два триасовых рода — Triadithyris Dagys и Laevithyris 

gen. nov. (Полный список родов семейства см. Дагис, 1968, с. 89).
Сравнение. От семейства Boreiothyrididae Dagys описываемое семей­

ство отличается отсутствием септальных образований. Семейство D icty­
othyrididae имеет интралликатный лобный край и сложную скульптуру 
раковины, чед1 легко отличается от семейства Loboidothyrididae.

Р о д  Triadithyris Dagys, 1963 
Табл. XLVIII, фпг. 6; рис. 144 

Triadithyris'. Дагис, 1963а, с. 187.
Типовой вид. Terebratula gregariaformis Zu^mayer, 1882. Рэтский 

ярус Восточных Альп.
Диагноз. Небольших размеров., пятиугольные, отчетливо двусклад­

чатые раковины. Лобная комиссура сульцнплпкатыая. Макушка корот­
кая, с округлыми плечиками. Замочные пластины узкие, слиты с внут­
ренними приямочнымп гребнями, замочный отросток нпзкий, двухлопаст­
ной. Круральные основания не выражены. Круры узкие, инфулиферо- 
вые. Петля до 1/2 длины, с высокой поперечной лентой.

Геологическое и географичесхюе распространение. Норийский к  рэт­
ский века Альп, Карпат, Балкан. Крыма, Кавказа, Памира.

Р о д  Laevithyris gen. nov.*
Табл. XLVIII, фиг. 10; рпс. 145

Типовой вид. Lobothyris rossochae Dagys, 1965. Карпинский ярус Се­
веро-Востока СССР.

Диагноз. Удлиненно-овальные гладкие раковины со слабоунипли- 
катной лобной комиссурой. Замочные пластины узкие, но четко отделены

* Laevis (лат.) — гладкий.
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Puc. 141. Серия поперечных срезов через раковину Triadi-  
thyris greg'iriaformis; Северо-Западный Кавказ, г. Тхач, 

норийскип ярус (Дагпс, 1963а).

Рис. 115. Серия попэрочгтых срезов через раковину Laeuitkyris rotsochae; Северо-Восток 
СССР, р. Булун, карнпйекпй ярус.

от приямочиых гребней, круральные основания высокие.. Замочный от­
росток не расчленен на лопасти, низкий.

Описание. Раковины средних размеров, довольно отчетливо вытя­
нуты в длину, овальных очертаний. Поверхность створок гладкая, склад­
чатость не развита. Лобная комиссура слабоунпшшкатная. Макушка 
короткая, толстая, слабозагиутая. с округлыми плечиками. Форамен 
большой, округлый, пермезотиридный.

Ножной воротничок короткий. Замочный отросток низкий, уплощен­
ный, не разделенный на лопасти. Замочные пластины узкпе, но ясно от-



делены от прыямочных гребней, лежат в смычной плоскости створок. 
Круральные основания высокие, направлены вентрально, круры инфу- 
лиферового типа, широкие. Петля достигает 1/2 длины раковины, имеет 
короткие, но отчетливые фланги. Поперечная лента высокая, немного от­
тянута к замочному краю.

Видовой состав. Типовой вид Lobothyris tuchkovi Dagys (1965, с. 146).
Замечания и сравнение. Наиболее близок к описываемому роду лейа- 

совый род Viligothyris Dagys (1968, с. 89), отдельные виды которого прак­
тически неотличимы по внешнему облику от впдов описываемого рода. 
У рода Laevithyris отсутствует внутренняя разобщенная замочная пла­
стина, свойственная роду Viligothyris, а также длинные фланги петли.

Развитие ручных поддержек у нового рода полностью не изучено. 
Имеются лишь отдельные наблюдения, которые дают возможность убе­
диться, что поперечная лента у рода Laevithyris развивалась как вторич­
ные образования петли. Последнее достаточно надежно определяет по­
ложение нового рода в составе семейства Loboidothyrididae.

К описываемому роду, вероятно, кроме сибирских видов относится 
форма, описанная Смисом (Smith, 1927, с. 127) как Terebratula pyriformis 
Suess из позднего триаса Северной Америки.

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Северо-Востока СССР и Приморья, возможно, также Северной Америки.

НАДСЕМЕЙСТВО DALLINACEA BEECHER, 1893 

[Nom. t-ransl. Dagys, 1968 (ex Dallininae Beecher, 1893)1

Петля длинная, состоит из нисходящих и восходящих ветвей. В он­
тогенезе проходит центронелловую или цистелдяформную, прекампаги- 
формную, кампагиформиую. френулиформиую, теребраталиформную и 
даллиниформпую стадии или их модификации. Петля в онтогенезе свя­
зана с септой, за исключением древппх представителей. Зубные пластины, 
септа и септалнй хорошо развиты. Триас — ныне.

Объединяет семейства: Zeilleriidae Rollier, 1915; Aulacothyropsidae 
fain, nov.; Dallinidae Beecher, 1893; Laqueidae Hatai, 1965, Eudesiidae 
Muir-Wood, 1965.

С Е М Е Й С Т В О  ZEILLERIIDAE ROLLIER. 1915

Даллинацин, лишенные связи петли с септой на всех стадиях пост- 
эмбриональпого развития. Исходпые в онтогенезе ручные поддержки 
центронеллового типа. Триае — юра.

Замечания. Цепллериды В. П. Макридиным (1964) были возведены 
в ранг надсемейства на основании отсутствия у них на всех стадиях, ро­
ста связи петли с септой или дном створки. Поэтому же цейллериды были 
исключены из теребрателлид. Надсемейство Zeilleriacca приняла Мюир- 
Вуд (Muir-Wood, 1965) и добавила в его состав новое монотипическое 
семейство Eudesiidae. По не совсем понятным соображепиям цейллериа- 
ции Мюир-Вуд отнесла к подотряду Terebratellidina.

Детальное пзученпе постэмбриональиого развития петли у триасо­
вых и леиасовых видов рода Zeilleria (Дагис, 1968) позволило установить 
полное сходство отдельных стадий развития петли у цейллерид и далли- 
нид. Последнее обстоятельство, при учете вторичного характера соеди­
нения петли с септой у древних длиннопетельчатых форм, послужило 
основой для объединения рассматриваемых групп.

Мюир-Вуд к семейству Zeilleriidae отнесла более двадцати родов из 
триасовых, юрских и раннемеловых отложении,- имеющих свободную 
петлю во взрослом состоянии. Онтогенез ручных поддержек почти у всех 
родов не изучен и, по всей вероятности, в результате дальнейшего на­
копления фактического материала большое количество цейллероидных



родов окажется даллинидамн. По-видимому, настоящие цейллероиды су­
ществовали преимущественно в триасовое и лепасовое время, а более 
поздние формы являются уже настоящими даллинидами. В пользу этого 
говорит характер петли, которая, начиная со среднеюрских форм (роды 
Antiptychina , Digonella, Ornithella и др.), приобретает густые шипы, не­
свойственные цейллеридам и обычные среди даллинид.

В триасовых отложениях известны только четыре рода цейллерид: 
Zeilleria Bayle, Aulacothyris Douville, Worobievella Dagys, Kolymithyris 
Dagys.

Р о д  Zeilleria Bayle, 1878
Типовой вид. Terebratula cornula Sowerby, 1824. Лейас Англии.
Диагноз. Гладкие двояковыпуклые раковины с обычно прямой лоб­

ной комиссурой. Макушка тонкая, с острыми плечиками и маленьким 
мезотиридным фораменом. Зубные пластины расходящиеся, разной длины, 
ножной воротничок отсутствует. Замочные пластины слиты с приямоч- 
ными гребнями, септалий разной глубины. Септа не более 1/2 длины 
спинной створки. Замочный отросток отсутствует. Круры префальцифе- 
ровые, петля лишена шипов.

Геологическое и географическое распространение. Средний — позд­
ний триас Тетис.а. Лейас — повсеместно. Находки в более молодых от­
ложениях требуют проверки.

Zeilleria babukensis sp. nov.
Табл. XLIX, фнг. i; рис-. 146

Голотип. ИГиГ, № 394/109. Рч. Ачеглбок, Северо-Западный Кавказ. 
Анызийский ярус.

Описание. Средних для рода размеров раковины округленно-пяти­
угольных или округленно-ромбических очертании. Голотип имеет 16 мм 
в длину, 15 в ширину и 9 мм в толщину, но отдельные особи могут до­
стигать 20 мм в длину. Створки незначительно и в равной степени вы­
пуклы, раковины в целом тонкие. Максимальная ширина располагается 
посередине, а наибольшая толщина — ближе к замочному краю. Замоч­
ный край довольно широкий, изогнут под углом, близким к прямому, бо­
ковые края закруглены. Лобный край также закруглен или слегка упло­
щен (у округленно-пятиугольных экземпляров). Комиссуры ровные. Ма-
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Рис . 146 . Серия поперечных срезов через раковину Zeilleria babukensis; 
экз. № 394/115, Северо-Западный Кавказ, р. Ачешбок, авшзпйскпй ярус.



кушка короткая, слабозагнутая. Плечики макушки острые. Форамен 
мезотиридный, округлый, очень маленький. Зубные пластины тонкие, 
слабо расходящиеся, субпараллельные на поперечных срезах. Септалий 
короткий, глубокий. Замочные пластины толстые, узкие, слиты с при- 
ямочными гребнямп. Септа достигает 1/2 длины спинной створкп. Петля 
с тонкими нисходящими и восходящими ветвями.

Сравнение. От наиболее сходных видов (Zeilleria elliptica Zugmayer 
и Z. austriaca Zugmayer) новый вид отличается более широкой раковиной, 
меньшей выпуклостью створок и меньшими размерами.

Геологическое и географическое распространение. Анпзппский век 
Кавказа.

Материал. 47 экз.— рч. Ачешбок, басе. р. Лабы, Северо-Западный 
Кавказ.

Р о д  Aulacothyris Douville, 1S79

Типовой вид. Terebraiula resupinala Sowerby, 1816. Лейас Англии.
Диагноз. Разных размеров раковины с уплощенной, несущей синус 

спинной створкой и выпуклой брюшной створкой. Лобная комиссура 
сулькатная. Макушка тонкая, с угловатыми плечиками, форамен мезо- 
тиридныи. Внутреннее строение аналогично таковому рода Zeilleria.

Замечания. Олькотироидный облик имеет почти половина триасовых 
теребратулид, но в связи с отсутствием данных о внутреннем строении 
систематическая принадлежность большинства из этих форм остается неяс­
ной. Среди многих ревизованных нами видов с олькотироидным обликом 
к роду Aulacothyris можно отнести только A . angusta Schotheim (1820, 
с. 285) и A . supina Bittner (1902, с. 498). Несомненно, что дальнейшее 
изучение внутреннего строения триасовых олькотироидного облика форм 
значительно увеличит список триасовых видов рода Aulacothyris.

Геологическое и географическое распространение. Триас Тетиса; 
юра — повсеместно.

Р о д  Worobievella Dagys, 1959 
Табл. XLIX, фиг. 3, 4; рпс. 147 

Wo) obievella: Дагдс, 1959а, с. 33; Дагис, 1963а,с. 202.

Типовой вид. Worobievella caucasica Dagys, 1959. 
Кавказа.

Рис . 147 . Реконструкция брахпдпя 
Worobievella caucasica.

Норинекий ярус

Диагноз. Маленькие гладкие 
раковины с расширенным замочным 
краем, округленно-пятиугольных 
очертаний. Спинная створка упло­
щена, с синусом, лобная комиссура 
сулькатная. Макушка широкая, тон­
кая, плечики острые, форамен мезо­
тиридный. Зубные пластины корот­
кие, ножной воротничок отсутству­
ет. Замочные пластины узкие, септа­
лий мелкий. Замочный отросток не 
развит. Петля с тонкими нисходя­
щими и очень широкими восходя­
щими ветвями. Поперечная лента яв­
ляется прямым продолжением вос­
ходящих ветвей, изогнута в сторону 
замочного края.

Геологическое п географическое 
распространение. Поздний триас 
Кавказа.



Род Kolymithyris Dagys, 1965 

Табл. XLIX, фиг. 2; рис. 148

Типовой вид. ZeiUeria kolymensis Moisseiev, 1937. Карннйский ярус 
Северо-Востока СССР.

Диагноз. Раковины средних или крупных размеров с равновыпук­
лыми створками и прямыми компссурами. Макушка низкая, форамен ме- 
зотиридный. Зубные пластины толстые, слиты с боковыми стенками. 
Ножной воротничок по развит. В спинной створке исключительно сильно 
развит кардиналий, образованный слиянием замочного отростка замоч­
ных пластин и септы. Замочный отросток глубоко вдается в дельтириаль- 
ную полость. Боковые примакушечные, дельтириальиые и умбональная 
полости обычно спльпо заполнены вторичными утолщениями. Петля 
длинная, с узкими нисходящими л восходящими лентами.

Геологическое п географическое распространение. Поздний триас 
Северо-Востока СССР п Приморья. Возможно, норнйский век Новой Зе­
ландии.

Рис. 148, О.фия попоротых срезов через раковину Kolymithyris kolymensis; 
Северо-Восток О Х Р  р. Акмаггиыкан (басе. р. Внлнгл), норийско-рэтские 

отложения (Дагис, 1965).



С Е М Е Й С Т В О  AULACOTHYROPSIDAE DAGYS, 1972
Преимущественно сулькатные формы с модифицированной компаги- 

формной петлей у взрослых особей. Связь петли с септой развита в раз­
ной степени. Средний — поздний триас.

Включает роды: Aulacothyropsis Dagys, 1959; Camerothyris B ittner, 
1890; Pseudorugitelci Dagys, 1959; Eodallina Elliott, 1959; Babukella gen. 
nov.; Ornatothyrella gen. nov.

Замечания и сравнение. Семейство объединяет группу триасовых 
родов с очень своеобразной петлей, имеющей соединенные на всем про­
тяжении нисходящие и восходящие ветви. Подобного типа петля близка 
к петле кампагиформной стадии, наблюдаемой у даллшшд, но отличается 
разъединенными левой и правой половинами ручных поддержек.

Ручные поддержки, сходные с таковыми аулякотиропспд. и звестны 
и у более молодых родов — Zittelina Roilier, Tfigonellina Buckman и др у­
гих, но принадлежность последних к семейству Aulacothyropsidae мало­
вероятна. Скорее всего, это педоморфические даллинпды, пмеющпе вто­
рично модифицированную кампагиформную петлю. По этим же сообра­
жениям аулякотиропспды не могут быть сближены и с кпнгешшашх.

В состав семейства Aulacothyropsidae включены роды, имеющие раз­
ное соотношение с септой. У рода Ornatothyrella петля лишена соединения 
с септой на прекампагиформной стадии и, по-видимому, на более ранних 
стадиях развития. У рода Aulacothyropsis ясные следы вторичного при­
соединения петли к септе на ранних стадиях развития, которые исче­
зают где-то на кампагиформной стадии. Наконец, род Babukella имеет 
соединенную с сектой петлю у взрослых экземпляров. Вместе с тем общ­
ность строения всех остальных скелетных образований, а также одина­
ковый ход метаморфоза петли не оставляют никаких сомнений в гомоген­
ности этой группы.

Р о д  Aulacothyropsis Dagys, 1959 
Табл. XLIX, фиг. 5; рис. 149, 150 

Aulacothy?opsis: Дагис, 19596, с. 99; Дагис, 1963а, с. 205.

Типовой вид. Waldheimia (Aulacoihyris) rejlexa Bittner. Норийский 
ярус Северных Альп.

Диагноз. Плоско-выпуклые раковины с синусом на спинной створке 
и сулькатной комиссурой. Макушка короткая, с угловатыми плечиками,



форамен мезотпридньтй. Зубные пластины параллельные, ножной ворот­
ничок развит. Замочные пластины слиты с внутренними приямочными 
гребнямп. септалий развит в разной степени. Септа обычно длинная, 
достигает любого края. Петля соединена с септой на ранних стадиях раз­
вития и свободна во взрослом состоянии.

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Альп, Балкан, Крыма, Кавказа, Памира.

Р о д  Camerothyris Bittner, 1890 
Табл. XLIX, фиг. 9

Camerothyris: Bittner, 1890, с. 318.
Типовой вид. Terebratula subangusta Muenster, 1841. Карнийский 

ярус Южных Альп.
Диагноз. Двояковыпуклые или плоско-выпуклые раковины, обычно 

с синусом на спинной створке. Макушка короткая, с угловатыми или 
округлыми плечиками и точечным мезотиридным фораменом. Зубные пла­
стины соединены, опираются на короткую септу и образуют спондилий. 
Замочные пластины узкие, слиты с приямочными гребнями. Септалий 
отчетливый. Септа длинная, но не достигает лобного края. Петля с не- 
разъедпненыыми правой и левой частями, не исключено, что ряд видов 
имеет аулякотиропсидную петлю.

Видовой состав. Camerothyris subangusta (Muenster) (1841, с. 64); 
Aulacoihyris (Camerothyris) cymbula Bittner (1902, c. 546); Waldheimia 
(Aulacoihyris) major Bittner (1890, c. 137); W . (Aulacoihyris) dualis Bitt­
ner (1890. c. 134); W. (Aulacothyris) sandlingensis Bittner (1890, c. 201); 
W. (Aulacothyris) commendai Bittner (1890, c. 201); Camerothyris minor 
sp. nov.

Замечания. Холл и Кларк (Hall et Clarke, 1894) в качестве типа 
рода Camerothyris предложили вид Waldheimia ramsaueri Bittner, однако 
последний не был включен Биттнером в состав рода Camerothyris (см. 
Bittner, 1890, с. 318). Согласно статье 67h Международного кодекса зоо­
логической номенклатуры, такой вид не может быть обозначен в качестве 
типового вида этого рода. Кроме того, W. ramsaueri имеет стабильно рас­
ходящиеся зубные пластины, и в случае изображения этого вида в ка­
честве типового пришлось бы роду Camerothyris дать иной диагноз 
по сравнению с характеристикой этого рода, приведенной Биттнером.

В связи с вышеизложенным в качестве типового вида рода Camero­
thyris предлагается Terebratula angustiaeformis Muenster — первый вид 
из списка видов рода Camerothyris, приведенного Биттнером.

Геологическое и географическое распространение. Средний — позд­
ний триас Альп, Динарид, Кавказа.



Табл. XLIX, фиг. 10; рис. 151 152,

Г о ло тип . ИГпГ. № 394/120, г. Скирда, Северо-Западный Кавказ. Но- 
рийокий ярус.

Описание. Очень маленькие для рода раковины удлшгенно-овальпых 
очертаний. Длнна гологятта 4,2 мм, ширина 2.8. толщина 2,6 мм. Длина 
раковины всегда значительно больше ширины. Створки довольно сильно 
выпуклые, причем брюшная несколько выше спинной. толщина раковины 
незначительно меньше ширины. Лобный и боковые края плавно, дугооб­
разно изогнуты. Отчетл ивый синус на спинной створке, свойственный боль­
шинству видов рода Camerothyris, не развит. Лишь в передней части спин­
ной створки имеется небольшое понижение. Лобная комиссура слабосуль- 
катная.

Зубные пластины короткие, опираются на септу, прослеживающуюся 
примерно на 1/4 длины брюшной створки. Септалий глубокий, септа 
в спинной створке изменчивой длины, ио не превышает 2/3 длины створ­
ки. Петля типа ранней кампагиформной. не соединена с сектой.

Рис. 1151. Серия поперечных срезов через раковину. Camerothyris orientalis;
Северо-Западный Кавказ, г. Скирда, ворчГтскнй ярус.

Рис. 152. Реконструкция внутреннего строения спинной створкл Camerothyris orientalis. 
а — длина экз. 3,2 мм; б — длина зкз. 4 мм.

* Minor (лат . )— маленький.



Сравнение. От близкого по размерам С. dualis Bittner новый вид от­
личается более узкой раковиной, лишенной ясного желобка на спинной 
створке, и в 2—2,5 раза меньшими размерами. Близкие очертания ра­
ковины имеет С . commendai Bittner, от которого С. minor отличается бо­
лее выпуклой спинной створкой, сильнее выраженной сулькатяостыо 
лобной комиссуры и в три раза меньшими размерами.

Геологическое и географическое распространение. Норипскнй век 
Кавказа.

Материал. 18 экз.— р. Скирда, Северо-Западный Р^авказ.

Р о д  Pseudorugitela Dagys, 1959 
Табл- XLIX, фиг. 6; рис. 153

Pseudorugitela: Даш е, 19596, с. 100; Даш е, 1963а. с. 216.

Типовой вид. Waldheinia (Aulacothyris) pulchella Bittner, 1890. Но- 
рийский ярус Альп.

Диагноз. Двояковыпуклые раковпны, иногда с желобковиднымп си­
нусами на обеих створках. Лобная комиссура прямая. Поверхность ра-

Рис. 153. Реконструкция брахпдпя 
Pseudorugitella pulchella, Северо-За­
падный Кавказ, р. Кука, норпй- 

скнй ярус.

ковины покрыта концентрическими ступенями нарастания. Зубные пла­
стины тонкие, параллельные. Замочные пластины наклонены к септе, 
слиты с приямочыыми гребнями. Септалий глубокий, V-образный. Септа 
прослеживается до лобного края. Соединительная лента на петле развита.

Геологическое и географическое распространение. Но рийский ярус 
Альп, Кавказа, Памира.

Р о д  Eodallina E lliot!, 1959 
Рис. 154

Eodallina'. Elliott, 1959, с. 146.

Типовой вид. Eodallina peruviana Elliott, 1959. Верхний триас Перу. 
Диагноз. Очень маленькие двояковыпуклые гладкие раковины. В пе­

редней части спинной створки развит мелкий синус, лобная комиссура 
слабосулькатная. Макушка прямая, дельтириальное отверстие открытое. 
Септалий неглубокий, септа достигает половины длины спинной створки. 
Петля кампагиформная, соединена с септой. Зубные пластины не известны.

Замечания. Род является монотипическим. Впервые он был описан 
Стели (Stehli, 1956), но этот автор не дал перуанским формам самостоя­
тельного названия, поскольку они были представлены молодыми формами. 
Эллиотт установил род Eodallina без дополнительного изучения материала,



Рис. 154. Eodallina peruviana.
a — вид со с г фоны спинной стпорни; б —виц сбоку ()<8' ; в—внут­

реннее строение (хб) (по Stehli, 1965).

и есть все основания полагать, что взрослые формы этого рода еще не из­
вестны и скорее должны характеризоваться аулякотиропсидной петлей.

Геологическое и географическое распространение. Поздний триас 
Перу.

Р о д  Babukella gen. nov.*
Типовой вид. В. loculus sp. nov. Карнинский ярус Кавказа.
Диагноз. Маленькие раковины с синусами, отделенными от боковых 

поверхностей угловатыми гребнями, на обеих створках. Лобная комиссура 
прямая или сулькатная. Зубные пластины короткие, расходящиеся. Сеп- 
талий отчетливый. Септа до 2/3 длпны спинной створки. Петля ауляко- 
тиропсидная, соединена с септой у взрослых экземпляров.

Описание. Раковины маленькие, пятиугольные, с уплощенным лоб­
ным краем. На обеих створках развиты неглубокие, но отчетливые, слегка 
уплощенные синусы, прослеживающиеся до макушек, отделенные от бо­
ковых поверхностей угловатыми гребнями. Лобная комиссура прямая 
или слабосулькатиая. Макушка короткая, умеренно загнутая, с о к р у г ­
лыми плечиками. Форамен удлиненно-овальный, пермезотиридный.

Зубные пластины короткие, слегка расходящиеся, ножной воротни­
чок не развит. Замочные пластины узкие, слиты с внутренними приямоч- 
ными гребнями, немного наклонены к септе. Септалий узкий, с округлен­
ным дном. Септа достигает 2/3 длины спинной створки. Петля с широ­
кими, соединенными нисходящими и восходящими ветвями (аулякотироп- 
сидная), соединена с септой у взрослых экземпляров. Дистальные концы 
петли несут шипы.

Видовой состав. Кроме типового вида, по всей вероятности, к данному 
роду относится Waldheimia clnctella Bittner (1890, с. 30).

Сравнение. От остальных родов семейства Aulacothyropsidae описы­
ваемый род отличается крайне своеобразным внешним обликом, а также 
наличием связи петли с септой у взрослых экземпляров.

Геологическое п географическое распространение. Карнинский и но- 
рийскпи века Кавказа, Памира и, вероятно, Альп.

Babukella loculus sp. nov.**
Табл. XLIX, фпг. 8; рис. 155, 156

Голотип. ИГнГ, № 394/125. Г. Б. Тхач. Северо-Западный Кавказ, 
карнийский ярус.

Описание. Раковины маленькие, меньше 10 мм в длину, с округленно­
треугольными или яйцевидными очертаниями. Голотип имеет 9 мм в длину, 
8 в ширину и 6,5 мм в толщипу. Створки выпуклы в разной степени, брюш-

* Родовое название дано по хр. Бабук на Северо-Западном Кавказе.
** Loculus (лат.) — гроб.



ная створка всегда несколько выше спинной, но неравностворчатость вы­
ражена слабо. Боковые края округлены у яйцевидных форм и отчетливо 
уплощены у треугольных экземпляров. Лобный край всегда уплощен. Си­
нусы на обеих створках изменчивой ширины, прослеживаются до маку­
шек. Гребни, отделяющие синусы от боковых поверхностей, угловатые, 
хорошо заметны оуг лобного края до макушек. Поверхности створок, на­
ходящиеся по бокам синусов, очень круто, иногда под прямым углом 
изогнуты к боковым комиссурам. Последние прямые или с легким дор­
зальным изгибом, лобная коммиссура обычно слабосулькатная и лишь 
у редких экземпляров прямая.

Сравнение. От «Waldheimia» cinctella, принадлежность которой к роду 
Babukella весьма вероятна, новый вид отличается значительно более 
сильно выраженными синусами, ограниченными угловатыми гребнями и 
более круто изогнутыми боковыми поверхностями.

Геологическое и географическое распространение. Карнийский и но- 
рийский века Кавказа и Памира.

Материал. 18 экз.— г. Б. Тхач; 2 экз.— г. Скирда, Северо-Западный 
Кавказ; 2 экз.— сай Шинды, Юго-Восточный Памир.



Типовой вид. О. ornata sp. nov. Норийскпй ярус Кавказа.
Диагноз. Маленькие двояковыпуклые раковины с прямой комиссу­

рой. Поверхность створок с отчетливыми ступенями нарастания. Зубные 
пластины наклонены к плоскости симметрии раковины. Септалий мелкий, 
септа короткая. Петля без соединительной ленты.

Описание. Раковины маленькие, удлиненно-овальные, с выпуклыми 
примерно в одинаковой степени створками. Лобная комиссура прямая, 
синусы на обеих створках отсутствуют. Поверхность раковины покрыта 
очень закономерно расположенными концентрическими ступенями нара­
стания. Макушка короткая, в разной степени загнутая, с угловатыми 
плечиками. Форамен маленький, точечный, мезотирндный.

Зубные пластины сильно сближены, наклонены к плоскости симмет­
рии раковины, иногда почти соединяются у основания. Ножной воротни­
чок не развит. Замочная пластина узкая, слитая с приямочными гребнями, 
септалий мелкий, с уплощенным дном. Септа короткая, не превышает 
1/3 длины спинной створки. Петля аулякотнропсидная, лишенная соеди­
нительной ленты и связи с септой на всех стадиях развития. Дистальные 
концы петли лишены шипов.

Видовой состав. Типовой вид и Waldheimia festiva Bittner (1890, с. 137).
Сравнение. Сходный внешний облик имеет род Pseudorugitela. От него 

описываемый род отличается расположением зубных пластин, очень ко­
роткой септой (последняя у Pseudorugitela достигает лобного края) и от­
сутствием соединительной ленты на петле.

Геологическое и географическое распространение. Норийский век 
Альп и Кавказа.

Ornatothyrella ornata sp. nov.* **
Т а б л /  X L I X , ф иг. 7; р н с .Ч 5 7

Голотип. ИГиГ, № 394/130. Г. Скирда, Северо-Западный Кавказ; 
норийский ярус.

Описание. Раковины маленькие, удлиненно-овальных очертаний, 
с длиной, превышающей ширину. Голотин имеет 7 мм в длину, 5,5 вщш-

Рис. 157. С ери я п оп ер еч н ы х ср е зо в  ч ер ез  р а к о в и н у  Ornatothyrella 
ornata; э к з . №  3 9 4 /1 3 5 , С е в ер о -З а п а д н ы й  К а в к а з , г .  С к и р д а , 

н о р и й ск и й  я р у с .

* Р о д о в о е  н а зв а н и е  д а н о  п о  внеш н ем у с х о д с т в у  с р одом  Ornatothyris S a h n i .
* *  O rn a ta  {латп») —  ук р а ш ен н а я .



рпну и 5,7 мм в толшнну. СтЕорки сильновздутые, степень их выпукло­
сти примерно одинаковая. Продольный и поперечный изгибы створок 
равномерные, поперечный несколько больше продольного. Лобный и бо­
ковые края закруглены, комиссуры прямые, синусы па обеих створках 
не развиты. Макушка короткая, доеольно  толстая, умеренно илп сильно- 
загнутая. Плечики макушки закруглены. Форамен точечный, мезотирид- 
вый (?). Поверхность раковины с густыми концентрическими ступенями 
нарастания, очень равномерно покрывающими обе створки.

Сравнение. От Waldheimia jestira, относящейся, по всей вероятности, 
к описываемому роду, новый вид отличается более короткой и сильно­
загнутой макушкой, очень толстой раковиной и в два раза меньшими 
размерами.

Геологическое и географическое распространение. Норийсшш век 
Кавказа.

Материал. Более 50 экз., находяш.пхея на разных стадиях роста.— 
г. Скирда, Северо-Западный Кавказ.

INCERTI ORDINIS

Р о д  Amphitomella Bittner, 1890 
A m phitcm elh : Bittner, 1890, с. 298.

Типовой вид. Terebratula hemisphaeroidica К lipstein.. Карнийский 
ярус Альп.

Диагноз. Маленькие гладкие равностворчатьте раковины. Макушка 
короткая, слабозагнутая. Форамен небольших размеров, округлый. Лоб­
ная комиссура прямая. В спинной створке массивная, возможно, разде­
ленная замочная пластина и септа. Указывается высокая септа в брюш­
ной створке, достигающая дорзальной септы. Югум без седла, югальные 
отростки прослеживаются почти до конца первичных лент спирали.

Замечания. Род Am phitomella  был отнесен Биттнером к атиридам, от 
которых ои отличается сильным развитием септальных образований в обеих 
створках, по сути дела, делящих мантийную полость на две части. По­
добные структуры не известны среди атироидных брахиопод, и принад­
лежность рода Amphitomella  к этому таксону крайне сомнительна.

Биттнер не изобразил экземпляров, по которым изучал внутреннее 
строение рода Am phitom ella , и не исключена возможность, что характе­
ристика этого рода является сборной.

Геологическое и географическое распространение. Карнийский век 
Альп.

Р о д  Pomatospirella Bittner, 1892 
Pomatospirella: Bittner, 1892a, c. 26.

Типовой вид. Pomatospirella thecidium Bittner. Средний триас Динарид.
Диагноз. Маленькие гладкие раковины с желобовидным синусом на 

брюшной створке. Спинная створка уплощена. Имеется апикальный фо­
рамен (?). Строение кардиналия неизвестно. Спираль двойная.

Замечания. В состав рода Pomatospirella Биттнером были, включены 
виды, имеющие тецидеоидиый облик п первоначально им отнесенные в со­
став рода Thecidium , правда, условно. У типового вида этот автор ука-» 
зьтвал форамен, что и послужило основанием для причисления Pomato­
spirella к атиридам. Род требует дальнейшего изучения. Возможно, что 
образование, принятое за форамен, является маленьким рубцом прира- 
стания, достаточно хорошо видным у Р. cymbula, а следовательно, род 
относится к Thecospiracea.

Геологическое и географическое распространение. Средний триас 
Альп и Динарид.



ВОПРОСЫ ЭВОЛЮЦИИ И ФИЛОГЕНИИ

В триасе продолжает сзчцествовать ряд крупных таксонов, прошед­
ших длительную историю развития в палеозое (Retziidina, Athyridacea, 
Dielasmatacea), специфические триасовые таксоны (Koninckinacea, The- 
cospiracea) и группы, достигающие своего расцвета в более позднее время 
(Loboidothyridacea, Dallinacea, Thecideacea). Основное внимание в этом 
очерке уделено историческому развитию изученных таксонов в триасе. 
До и послетриасовая история приводится в более сжатом виде, в основ­
ном по литературным данным, хотя в ряде случаев для решения разного 
рода спорных вопросов привлекался как палеозойский, так и послетриа- 
совып сравнительный материал.

Ввиду разной степени изученности таксонов на отдельных этапах их 
развития излагаемые исторические выводы далеко не равноценны. Д о­
вольно уверенно, главным образом в связи с широким привлечением онто­
генетических данных, можно проследить основные направления развития 
среди отряда Terebratulida, в то время как для ринхонеллид могут быть 
предложены весьма условные построения. В ряде случаев современное 
состояние изученности не позволяет однозначно решить вопрос о путях 
развития конкретных групп (например, семейство Spiriferinidae) и тогда 
указываются вероятные варианты, даются их оценка и обоснование.

О Т Р Я Д  STROPHOMENIDA

Краткое обоснование принадлежности к отряду Strophomenida мно­
гих триасовых и более поздних таксонов приведено в предыдущей главе, 
в связи с чем в данном разделе основное внимание уделено филогенети^ 
ческим связям разных групп мезозойских строфоменпд, их происхожде­
нию и выявлению основных направлений эволюции-.

Thecospiracea

Текоспириды обычно рассматривались в качестве таксона, родствен­
ного конинкинидам, и сближались с атиридами, меристеллпдами и дру­
гими группами, имеющими сложные югальные образования (Schuchert, 
1893; Schuchert et Le Vene, 1929; Roger, 1952; и др.). Вилльямс (W illi­
ams, 1953), пересматривая систему строфоменид, пришел к заключению, 
что род Thecospira имеет все черты строения раковины, очень близкие 
к строфоменидам, и, несмотря на наличие спирального брахидия, вклю­
чил текоспирид в состав иадсемейства Orthothetacea. Эта точка зрения 
была принята и в последних сводках по брахиоподам (Сокольская, 1960; 
Muir-Wood, Williams, 1965). Впоследствии Вилльямс изменил свою точку 
зрения (Williams, 1968а, б) на основании изучения микроструктуры 
стенки раковины рода Thecospira, которая, по его мнению, обнаруживает 
большое сходство с таковой спириферид *.

Последняя концепция Вилльямса, вполне согласующаяся с интен­
сивно развиваемой этим автором идеей об едином происхождении всех 
брахиопод с известковыми спиральными ручными поддержками, была 
подвергнута критике Радвиком (Rudwick, 1968), указавшим на близкую 
морфологию основных скелетных образований раковин строфоменид и 
текоспирид, сходный образ жизни и, возможно, близкие типы лофофора 
этих групп.

* З д е сь  и  д а л е е  в этом  р а зд ел е  сп и р и ф ери ды  т р ак тую тся  (п о  В и л л ь я м с у ) как  
г р у п п а , об ъ ед и н я ю щ а я  сп и р и ф ер и д  со б ст в ен н о , атр и п и д  и  ат и р и д .



В связи с противоречивостью взглядов на происхождение текоспи- 
рид нам представляется целесообразным провести детальные сравнения 
морфологии раковин Thecospiracea, с одной стороны, и строфоменид, 
а также спириферид, с другой, с целью выявления степени сходства этих 
групп*

Ф о р м а  р а к о в и н ы .  Текоспириды, равно как и им близкие 
•гекоспиреллиды и памиротециды, имеют плоско-выпуклую или вогнуто- 
выпуклую раковину. Этот признак характерен для всех строфоменид и, 
несомненно, имеет большое значение, поскольку с ним коррелятивно свя­
заны другие структуры и в первую очередь типы лофофоров. Сказанное 
не означает, что мы полностью разделяем взгляды Бойрлена (Beurlen, 
1952) на систематическое значение этого признака, но совершенно оче­
видно, что формы с вогнуто-выпуклой раковиной могли иметь ограничен­
ное количество модификаций лофофора и в связи с этим отряд Ortho- 
conata Бойрлена не лишен определенного интереса. Роды с подобной 
формой раковины могли иметь нпзкие спирали с вентрально направлен­
ными конусами илы примитивные, лежащие в плоскости смыкания ство­
рок лофофоры. Это утверждение вполне согласуется с фактическим мате­
риалом, на основании которого построены реконструкции лофофоров 
ископаемых брахиопод с вогнуто-выпуклой раковиной (Williams, 1956; 
Rudwick, 1968, и др.). В то же время совершенно ясно, что для вогнуто- 
выпуклых раковин немыслимы реконструкции лофофоров атрипопдного, 
спирифероидного или атироидного облика. Следовательно, форма рако- 
нины в данном случае является важным критерием, позволяющим уста­
новить тесные связи текосппраций со строфомепидами и наметить глубо­
кие отличия от спириферид.

С к у л ь п т у р а .  Текосппрацпи преимущественно гладкие, реже 
имеют гранулированную поверхность раковин. Спирифериды крайне раз­
нообразны в этом отношении. Строфомениды и в первую очередь David- 
soniacea, с которыми сближаются текосппрации, характеризуются отчет­
ливой радиальной скульптурой, хотя эта черта не универсальна и в се­
мействе Davidsoniidae встречаются гладкие роды. Кроме того, нельзя 
считать текоспприд полностью лишенными радиальной скульптуры. 
По крайней мере, у одного вида рода Thecospiropsis — Th. arenosa (Bitt­
ner) из карнийских отложений Венгрии имеется тонкая радиальная струй- 
чатость, которая развивается только на спинной створке, в то время как 
брюшная створка отчетливо гранулирована и лишена радиальной скуль­
птуры. В целом скульптура раковины не противоречит возможному про­
исхождению текосппраций от строфоменид, как это полагал Радвпк 
(Rmhvick, 1968), и в то же время не дает никаких оснований для сближе­
ния этой группы со спириферидами.

С т р о е н и е  с т е н к и  р а к о в и н ы .  По характеру пористо­
сти, а точнее, разнообразию этого признака текоспирации вполне срав­
нимы со строфоменидами. Во всех семействах надсемейства Thecospiracea 
известны пористые формы. Талеолы (т. е. ложная пористость) встречены 
у всех текоспирид, но пока пе обнаружены (вероятно, в связи с плохой 
сохранностью материала) у текоспиреллид п памиротецид. Еще большее 
разнообразие в строении стеикп раковины наблюдается у строфоменид, 
среди которых наряду с ложнопористыми раковинами встречаются роды 
со сплошной стенкой (Schuchertella) п, по свидетельству Томаса (Thomas, 
1958), формы с настоящей эндопористостыо {Streptorhynchus). Следует 
отметить, что подобная изменчивость в строенпи стенки раковины на­
блюдается только среди надсемейства Davidsoniacea.

У спириферид известны только пористые формы и полностью отсут­
ствуют ложнопористые. В этом отношении спирифериды резко отличаются 
от текосппраций, но близки к последней группе по микроструктуре от­
дельных слоев раковинного вещества. У текоспирации, как и у сппрп> 
ферид, разлетается зернистый первый слой, а также, по крайней мере



в спинной створке, имеются образования, сравнимые с талеолами стро- 
фоменнд. Сходная структура раковины у палеозойских форм известна 
только у Plectambonitacea (Williams, 1968а, 1970а), которые тем не ме­
нее не могут быть рассмотрены в качестве предковой группы текоспира- 
ций ввиду значительного разрыва во времени между последними плек- 
тамбонитациями п первыми текоспирациями.

Оригинальная структура стенки раковины текосиирацпй сущест­
венно отличается от таковой как спириферид, так и строфометтид (особенно 
если учесть различия в строении разных створок текоспирацнй). С оди­
наковой вероятностью можно допустить, что она появилась в результате 
вторичного возникновения талеобразных структур и связана как с груп­
пами, имевшими стандартную секреционную деятельность, так и с фор­
мами, характеризовавшимися строфоменоидыым строением раковины, 
у которых произошло восстановление первичного плана секрециониой 
деятельности мантии. Таким образом, структура стенки текосиирацпй 
не дает неоспоримых доказательств в пользу сближения этой группы со 
спириферидами, как это предполагал Вилльямс (Williams, 1968с), и до­
пускает, во всяком случае на данном этапе изученности этой структуры 
у ископаемых. брахиопод, несколько вариантов ее генетического толко­
вания.

З а м о ч н ы й  к р а й ,  д е л ь т и д н а л ь н ы е  о б р а з о в  а- 
н и я. Все текоспирацнй имеют прямой замочный край (строфический 
рост раковины) и хорошо выраженную вентральную арею с дельтприем, 
закрытым псевдодельтидием. Арея на спинной створке у текоспирацнй 
редуцирована и нототирин, равно как и хплидиальные образования, от­
сутствует. Редукция дорзальной ареи отмечается у ряда строфоменид, 
и наличие псевдодельтыдия является характерной особенностью этой 
группы. В то же время спириферпды, ряд таксонов которых имеет стро­
фический рост, а следовательно, хорошо развитые дорзальные и вентраль­
ные ареи, резко отличаются по строению дельтидпальных образований. 
Изучение взрослых особей и данные по онтогенезу дельтидпальных обра­
зований у разных родов спириферид (Beecher, Clarke, 1889; 1889; Иванова, 
1967; п др.) ые оставляют никаких сомнений в том, что у этой группы 
всегда есть лишь дельтиднальные пластины, реже дельтидин (род Суг- 
tina и др.).

С п о с о б  п р и к р е п л е н и я  р а к о в и н ы .  Текоспирацнй 
являются формами, прирастающими исключительно макушкой брюшной 
створки в течение всей жизни. Этот экологический тип (один нз основных 
типов, по классификации Е. А. Ивановой (19496, 1958 и др.)» среди зам­
ковых брахпопод) характерен только для строфоменнд, продуктид (Co- 
wen, Rudwick, 1967; Radwick, 1968), тецпдеид и почти универсален для 
надсемейства Davidsoniacea.

В старых работах указывалось на возможность прирастання к суб­
страту некоторых спириферид (например, Cyrtina, Hall, Clarke, 1894; 
Thecocyrtella, Bittner, 1890), но впоследствии эти предположения были 
отвергнуты (Иванова, 1962; Дагис, 1965; Cowen, Rudwick, 1967).

К а р д и н а л ы  й, Как было показано в главе «Морфология...», 
в кардиналип текоспирацнй могут быть выделены элементы, сопоставляе­
мые с таковыми только строфоменид (двухлопастной замочный отросток 
с неструйчатым мпофором, прыямочиые пластины н др.), резко отличаю­
щиеся от элементов кардиыалия всех групп спириферид.

Л о ф о ф о р .  У текосиирацпй могут быть реконструированы сппро- 
лоф, с низким конусом, направленным вершинами вентрально (Thecospi- 
ridae), и шизолоф (Pamirothecinae). (Лофофор у родов семейства Theco- 
spirellidae уверенно не может быть восстановлен.) Эти же типы лофофорсв 
восстанавливаются и для строфоменид (Muir-Wood, Williams, 1965; Rud- 
wick, 1968), следовательно, строфоменяды и текоспириды имели сходный 
фильтрационный аппарат и системы вводящих и выводящих токов воды.



Р у ч н ы е  п о д д е р ж к и .  Полностью отсутствуют у  всех па­
леозойских строфоменид, и брахиальные оси лофофора этих форм скорее 
поддерживались гидростатически (Rudwick, 1968). Появление известко­
вых ручных поддержек разного вида свойственно всем триасовым теко- 
спирациям, и в этом заключается их основное и, по сути дела, единствен-* 
ное выдержанное отличие от палеозойских строфоменид. У текоспирид 
брахидий имеет вид спиралей, которые, однако, существенно отличаются 
от таковых спириферид и формо.й, и ориентацией. Как уже отмечалось, 
брахидий текоспирид и лофофор, который он поддерживал, не могут 
быть сопоставлены с аналогичными структурами у спириферид.

С п и к у л ы. У текоспирид, текоспиреллид и хунгаритецин встре­
чаются спикульные образования, в основном сосредоточенные в мантии 
и в меньшей степени в стенке тела (табл. XXVI). Спикулы, насколько 
нам известно, не характерны ни для строфоменид, ни для спириферид. 
Это новообразования, сохраняющиеся, как будет показано ниже, у по­
томков текоспирид.

Сравнительный анализ всех важнейших структур раковпиы дает вес­
кие доводы в пользу происхождения триасовых текоспираций от палео­
зойских строфоменидовых брахиопод и, на наш взгляд, полностью исклю­
чает генетические связи между спириферидами и текоспирациямп. Более 
того, можно утверждать, что предковой группой для текоспираций яв­
ляется надсемейство Davidsoniacea, обладающее сходной формой раковины 
и способом ее прикрепления, близкими апикальными и кардинальными 
структурами, изменчивой текстурой раковины, а также, по всей вероят­
ности, однотипными с текоспирациямп лофофорами. Эволюция текоспи­
раций от давидсониаций произошла главным образом путем выработки 
известковых поддержек лофофора, утери радиальной ребристости и по­
явления спикульных образований. Именно с появлением спикул, по- 
видимому, и связано образование известкового брахидия у теко­
спирид.

Последние достоверные давидсояиации и первые текоспирации раз­
делены перерывом около 30 млн. лет (ранний — средний триас), из ко­
торого всякая информация об этих группах отсутствует. В начале кар- 
нийского века известны представители уже всех семейств — Thecospi- 
ridae, Thecospirellidae и Hungarithecidae, характеризующиеся разными 
типами лофофора и известковых ручных поддержек. По некоторым струк­
турам, и в первую очередь строению апикальной части раковины, отдель­
ные семейства текоспираций обнаруживают сходство с разными семей­
ствами Davidsoniacea (Thecospiridae более близко к Schuchertellidae, 
Thecospirellidae — к Orthotetidae), но полифилет изм текоспираций ма­
ловероятен. Слаборазвитая в брюшной створке септа есть почти у всех 
текоспираций (за исключением рода Pamirotheca), а разные типы брахидия 
у карнийскях форм, скорее всего, являются продуктом дивергенции этой 
группы, происшедшей где-то в среднем или даже раннем триасе. Первые 
гипотетические Thecospiracea имели, вероятно, простой лофофор (трохо- 
илп шизолоф). Наиболее близки к ним, очевидно, Hungarithecinae с их 
слаборазвитыми нисходящими известковыми ветвями (рис. 158). Неза­
висимо от Hungarithecidae, по-видимому, еще в среднем триасе произошли 
Thecospirellidae, имевшие, несмотря на сложность ручного аппарата, 
сильно модифицированный птихолофусный лофофор и Thecospiridae с наи­
более сложным лофофором — спиролофом.

Существенных эволюционных изменений в пределах этих групп 
с крайне коротким временем существования практически не произошло. 
Более того, для Thecospiridae характерен поразительный консерватизм 
в устройстве основных скелетных образований. Некоторые тенденции 
среди текоспирид намечаются лишь в изменении пористости. Если кар- 
нийские виды преимущественно имеют непористую раковину (род The- 
cospiropsis), то в рэтских отложениях уже преобладают пористые виды



(род Thecospira), причем нередко поры достигают крайне больших раз­
меров (77?. davidsoni).

Несколько больше изменяются памиротедиды, у самых молодых пред­
ставителен которых (Pamirotheca) сильнее выраженные известковые руч­
ные поддержки, относительная низкая брюшная створка и больший след 

прырастанпя, занимающий значительную часть арен, в результате чего* 
п ронсходит редукцпя дельтидкальных образований.



Все текоспирации связаны с. разно го рода органогенными построй- 
нами и многочисленны в рифогенных известняках. Географическое рас­
пространение этого таксона в позднем триасе ограничено южными мо­
рями — бассейном Тетис. Последние текоспирации известны в рэтском 
веке, эта группа полностью вымирает на границе триаса и юры.

Thecideacea

jBo всех старых работах (Waagen, 1884; Schuchert, 1893; Schuchert 
et Le Vene, 1929; и др.) тецидеиды неизменно рассматривались как группа, 
родственная строфоменидам на основании их формы раковины, способа 
крепления к субстрату, дельтидиальных образований и других особен­
ностей. В дальнейшем, главным образом в связи с пористостью раковин 
тецидеид, они сближаются с теребратулидами (Williams, 1956; Макридин, 
1960; Elliott, 1965). Вилльямс и Роуэлл (Williams, Rowell, 1965) на ос­
новании того, что утеря ножки, приобретение прирастающего образа 
жизни, вторичного строфического роста и сплошных дельтидиальных 
образований — рекуррентные явления в истории многих групп брахио- 
под, в качестве возможных предков тецидеид кроме теребратулид указали 
пористых спириферид. В последующих работах, посвященных микро­
структуре раковины, Вилльямс уже более определенно высказался в поль­
зу происхождения тецидеид от спириферид (Williams, 1968а, в). В то же 
время строфоменоидное происхождение тецидеид, в результате неотепи- 
ческих явлений, отстаивается Пажо (Pajaud, 1968, 1970; и др.) и Радви- 
ком (Rudwick, 1968), причем первый автор наиболее вероятным предком 
тецидеид считал продуктид, а Радвик отмечал большое сходство The­
cideacea с Davidsoniacea. Мнение Радвика разделяет Бакер (Baker, 1970), 
детально исследовавший морфологию юрских тецидеид.

Как видим, происхождение тецидеид в настоящее время — предмет 
оживленной дискуссии. Сравнительно-морфологические исследования ра­
ковин, наряду с хронологическими и другими критериями, могут быть 
привлечены для выявления филетических связей этой группы.

Форма раковины тецидеид и способ крепления к субстрату, несом­
ненно, строфоменоидные. Указания Вилльямса и Роуэлла (Williams, 
Rowell, 1965) на то, что прирастание раковин к субстрату могло повто­
ряться в разных отрядах замковых брахиопод, основаны, как уже отме­
чалось, на неправильном толкованнп образа жизнн некоторых сппри- 
фероидных родов. Дельтидиальные образования тецидеид могут быть 
истолкованы только как псевдодельтидий, а не дельтидий, что также 
является чертой строфоменоидной, не характерной для спириферид и 
теребратулид.

Текстурные особенности раковин тецидеид, и в первую очередь по­
ристость, на первый взгляд, кажется, сближают тецидеид с теребратули­
дами и спириферидами, но более глубокое изучение этой структуры вскры­
вает существенные отличия между пористостью сравниваемых таксонов. 
Как теребратулиды, так и спирифериды имеют очень регулярную пори­
стость, с однообразным диаметром пор. У тецидеид же поры часто ргспо- 
ложены без определенного порядка, изменчивы по диаметру (Elliott, 
19536, 1955). У древних тецидеид, в том числе изученных нами первых 
представителей рода Davidsonella, поры встречаются лишь эпизодически.

Вполне вероятно, что настоящая эндопористость неизвестна у от­
дельных таксонов тецпдеоидных брахиопод (Elliott, 19536, 1955). Струк­
тура стенки раковины тецидеид, по всей вероятиости, изменчива. У со­
временных форм Вилльямс (Williams, 1968) нашел в стенке раковины только 
аналоги первичного слоя, однако этп данные не бесспорны, не исключена 
вероятность, что фиброзный слой и другие детали не выявлены в процессе 
обработки материала. Детально и всесторонне изучена структура у средне­
юрских тецидеид (Baker, 1970). У последних очень сложно построенная



стенка, существенно отличающаяся от стенки современных тецпдеид и 
практически однотипная с таковой триасовых текоспирид. Триасовые те- 
цпденды наиболее близка в этом отношении к юрским. Таким образом, 
строение стенки раковины тецидоид, ее ультра структур а указывают на 
несомненные связи этой группы с текоспирациями. В качестве теребра- 
тулоидноп черты тецпдеид нередко указывается наличие спикул, но нами 
они обнаружены и среди триасовых строфоменид (Thecospiracea), следо­
вательно, эти черты ни в коей мере не противоречат строфоменоидиому 
происхождению тецпдеид.

В брюшной створке тецидеид есть септа, поддерживающая своеобраз­
ную платформу, служащую местом прикрепления аддукторов, которая 
была названа Эллиоттом (Elliott, 1948) гемиспондплпем. Эта структура 
не имеет аналогов среди теребратулид и спириферид, но широко распро­
странена среди строфоменид. Среди триасовых Thecospiracea типичный 
гемиспонднлий известен у всех видов семейства Thecospiridae, а также 
у хунгаритецпн.

Лофофор у современных, а также ископаемых тецидепд простой, ши- 
золофусного или птихолофусного типа. Подобные модификации лофофора 
реконструируются для строфоменид (Muir-Wood, Williams, 1965), из-> 
востны в разных группах гюотештческих теребратулид и полностью пе 
свойствены слиряферидам. Отличительной чертой лофофора тецидеид 
является его связь на всем протяжении с дорзальной лопастью мантии, 
но эта черта пе уникальна в пстории развития брахпопод. Такой лофофор, 
вероятно, имелся у некоторых Strophomenacea (семейство Christianidae), 
несомненно присутствовал у Thecospiracea (семейство Hungarithecidae). 
Известен он и среди современных теребратулид (семейство Megathyridi- 
dae). В то же время лофофор всегда свободно свисает в манттпшой полости 
у всех спериферпд и явления прикрепления его к дорзальной лопасти 
маптии у этой группы не известны.

Присутствие тесно связанного со спинной створкой лофофора у те- 
ребратулоидных Megathyrididae не может быть принято как аргумент 
в пользу происхождения тецидеид от теребратулид по той причине, что 
эта способность строения у теребратулид возникла л.ипть в позднем мелу, 
т. е. значительно позже, чем у тецидеопдных брахпопод. Независимое 
возникновение крепления лофофора всей поверхностью к сппппой створке 
у теребратулид не подлежит сомнению.

Кардинальный тецидеид своеобразен, по, несомнепио, обнаружи­
вает большее сходство с кардиналлем строфоменид, чем теребратулид или 
спприферпд, как это предполагали Вилльямс и Роуэлл (Williams, Ro­
well, 1965). Тецидеиды имеют небольшой двухлопастной замочный от­
росток, лишенный струйчатого миофора и ограниченный зубными ям­
ками, но, в отличие от строфоменид, у этой группы отсутствуют приямоч- 
ные пластины. Аналоги сложных замочных или круральных пластин, 
развитых у теребратулид п спириферид, среди тецидеопдных брахиопод 
не известны.

Таким образом, сравнительжиморфологдческие исследования пока­
зывают, что основные морфоструктуры тецидеид либо типично строфо­
мено идные, либо близки к таковым п в то же время обнаруживают в ряде 
случаев принципиальные отличия от морфологии теребратулоидных и 
спирифероидных брахпопод. Это позволяет нам отвергнуть представле­
ния Вилльямса и других авторов, ревизовавших систематическое поло-  ̂
жеяие тецидепд, и более обоснованной считать точку зрения, господство­
вавшую в старой литературе, согласно которой тецидеиды произошли от 
строфоменид.

Авторамп, отстаивающими строфоменоидное происхождение теци­
деид, в качестве непосредственных предков этой группы указывались со­
вершенно разные таксоны отрядов Strophomenida п Productida Lytto- 
niidae (Wanner, 1935), Davidsoniacea (Rudwick, 1968), Productacea (Paj-



aud, 1968). Продуктиды и в особенности литтонииды — это высокоспе- 
цнализпрованные группы, обладавшие рядом специфических черт (иглы, 
внутреннее строение спинной створки и др.), и их кандидатуры в качестве 
возможных предков тецпдеид более чем сомнительны. Значительно ближе 
к тецидеидам Davidsoniacea, но, несомненно, наибольшее сходство с этой 
группой обнаруживают триасовые потомки давидсониаций — Thecospi- 
гасеа. Они имеют сходную с тецидеыдами форму раковины и способы ее 
прикрепления к субстрату лишены радиальных струек, пористы, обла­
дают сходной микроструктурой. У отдельных таксонов Thecospiracea 
сходный с тецидендамп лофофор, связанный с дорзальной створкой (а сле­
довательно, и одинаковый тип фильтрации), тождественное строение 
брюшной створки, отчетливая срединная септа в сплннон створке. Морфо­
логически напболее близки к тецидеидам Hungarithecidae, и в первую 
очередь древние представители этого семейства — подсемейство Hunga- 
rithecinae, которое, по всей вероятности, и является родоиачальной груп­
пой для тецпдеид.

Hungarithecinae имеют также строфоменоидный кардпналпи с при- 
ямочными пластинами, лишены трансверсария, но в то же время у них 
хорошо развита дорзальная септа, отходящая от лобного края, и, несом­
ненно, прикреплен к спинной створке лофафор, есть сппкулы, т. е. эта 
группа сочетает признаки как строфоменид, так и тецпдеид и с большой 
долей вероятности может рассматриваться в качестве родоначальной для 
Thecideacea.

При такой трактовке происхождения тецыдеоидных брахиспод эво­
люционные изменения в морфологии раковины были небольшими и за­
трагивали главным образом кардиналий. Появление тецидеид сопровож­
далось исчезновением приямочных пластин и образованием моста (транс- 
версарпя), что скорее всего было связано с изменением расположения 
мускулов на спинной створке. Вероятно также, что несколько изменился 
план секреционной деятельности мантии.

С такими построениями вполне согласуются хронологические дан­
ные. Первые тецпдеыды известны с позднего триаса (норийского века), 
и попытка проследить эту группу до палеозоя, предпринятая супругами 
Термье и Пажо (G. Termier, Н. Termier, D. Pajaud, 1966), оказалась не­
удачной. Пермский род Cooperina, согласно последним данным Купера 
и Гранта (Cooper, Grant, 1969), имеет шипы на раковине, брахиальные 
гребнп, лишен зубов, в связп с чем вполне обоснованно отнесен к про- 
дуктидам (Strophalosiacea).

Тецидеиды остаются близкими it Thecospiracea п в хорологическом 
отношении. В мезозое основная масса тецидеид развивалась в южных 
бассейнах и лишь редкие представители проникали в южные части бо- 
реальных бассейнов.

Распространение современных тецидеид также ограничено низкими 
широтами (Pajaud, 1970).

Древнейшие тецидеиды, каковыми следует считать род Davidsonella, 
имеют наиболее просто устроенный лофофор (шизолоф) и неполный транс- 
версарпп, но уже в рэтском веке появляются формы с очень сложным шчь 
холофом (Bactryniidae). В послетрпасовой псторпи тецидеид, по-види- 
мому, неоднократно появлялись простые и сложные птихолофы (Pajaud, 
1970), равно как и вторично упрощенные формы, хотя, по другим пред­
ставлениям (Elliott, 19536, 1965; п др.), простые формы с шизолофом и 
более сложные с плектолофом появились как следствие дивергенции на 
ранних этапах развитая тецпдеид и в дальнейшем эти линии эволюцио­
нировали независимо. Вопрос требует дальнейшего изучения и не может 
быть решен на основании исследоваипя триасового материала. Несомненно 
одно — триасовые птихолофусные тецпделды резко отличаются от более 
молодых тецпдеид с таким же типом лофофора, ориентацией лопастей и,



что самое главное, порядком их заложения (Rudwick, 1968). Наиболее 
вероятно, что Bactryniidae — боковая ветвь в филогенетической схеме 
тецидеид, а следовательно, птихолоф в пределах тецидеид возникал по 
крайней мере дважды.

Koninckinacea

Подробное обоснование морфологического сходства конинкинаций 
со строфоменидами, позволяющего считать последних предками Konincki- 
пасеа, приведено в предыдущей главе. Указать более точную группу, кото­
рая могла быть принята в качестве предковой для конинкинаций, в на­
стоящее время трудно.

Кауен и Радвик (Cowen, Rudwick, 1966) сближали их с хонетидами, 
Мюир-Вуд (Muir—Wood, 1955, 1965) к хонетидам отнесла лейасовых 
кадомеллид. Эти предположения основаны на очень большом сходстве 
формы раковины, арей и дельтидиальных образований конинкинид и хо- 
нетид. Вместе с тем конинкинации обнаруживают и существенные отличия 
от хонетид, заключающиеся в отсутствии всяких видов игольчатости как 
на замочном крае, так и на поверхности створок, отличаются конинкина­
ции и более простыми структурами кардиналия. Все структуры, по которым 
сближаются конинкинации с хонетидами, известны и у строфоменид, что 
позволяет с большим основанием искать предков Koninckinacea среди 
Strophomenida (по А. Н. Сокольской, 1960).

Эволюционные изменения конинкинации за непродолжительное время 
существования этой группы были незначительными. Среди семейства 
Koninckinidae уже в начале карнийского века известны все роды, обна­
руживающие небольшие морфологические отличия (наличие или отсут­
ствие бугорков на краевых частях раковин, шипов на спирали и относи­
тельная длина замочного края). Эти роды вымирают к концу триасового 
периода, за исключением Koninckella, дожившего до конца лейаса.

Как уже отмечалось, указания Кауена и Радвика (Cowen, Rudwick, 
1966) о наличии спирали у кадомеллид основаны на недоразумении, но 
тем не менее вероятность нахождения известкового брахидия у этой 
группы весьма велика. Встречаемые у некоторых экземпляров Cadomella 
moorei отходящие от кардиналия апофизы скорее всего — основания бра­
хидия (круры), что позволяет предполагать у этой группы известковые 
ручные поддержки. Остальные детали морфологии кадомеллид и конинки­
нид очень близки, и если это предположение соответствует действитель­
ности, нозднелейасовые кадомеллпды могут быть рассмотрены в качестве 
небольшой боковой ветви надсемейства Koninckinacea, отделившейся 
от основного ствола в результате вторичного появления скульптуры на 
поверхности створок (см. рис. 158).

О Т Р Я Д  RHY NCHO NELL1DA

Среди замковых брахиопод ринхонеллиды — это группа, существо­
вавшая наиболее длительное время и, несомненно, самая консервативная. 
Уже среди первых ордовикских ринхонеллид встречаются раковины, ос­
новные черты строения которых не изменились до настоящего времени 
(общая форма раковины, скульптура, зубные пластины, септа, септалий 
и др.). Широкое развитие явлений конвергенции и параллельного развития 
среди ринхонеллид, нередко затрагивающих не только внешние, но и 
внутренние, наиболее важные для систематики признаки, затрудняют 
гомологизацию отдельных структур и выявление конкретных филогенети­
ческих ветвей в пределах отряда. Многочисленные примеры повторного 
возникновения сходных внешних признаков приведены Вилльямсом и 
Роуэллом (Williams, Rowell, 1965). Такие же явления могут быть отмечены



и среди внутренних скелетных образований. Дополнительные пластины, 
кроющие септалий, характерные для палеозойских Trigonichynchiidae и 
Rhynchoporidae, появляются у позднеюрского рода Daghanichynchia. 
Рассеченный замочный отросток преимущественно девонских Uncinunel- 
lidae и Eatoniidae известен у современных Cryptoporidae. Калькалиферо- 
вые круры неоднократно возникают в пределах семейства Praecyclothyri- 
didae (подсемейства Holcorhynchellinae и Ivanoviellinae в мезозое, но этот 
тип крур, несомненно, появляется и ранее среди девонских тригонирин- 
хиид (род Iberirhynchia, безусловно, имеет калькалиферовые круры (Drot, 
Westbroek, 1966).

Серьезное препятствие при выяснении филогенетических связей 
ринхонеллид — их недостаточная изученность. В первую очередь следует 
отметить практически полное отсутствие информации о ручных поддерж­
ках палеозойских ринхолленид, которые, по-видимому, были не менее 
разнообразными по сравнению с мезокайнозойскими родами и имели столь 
же важное таксономическое значение. Малоинформативны описания мно­
гих палеозойских родов, особенно разделы, касающиеся внутреннего 
строения. Это относится к позднепалеозойским Rhynchonellacea, кардина- 
лий которых на приводимых рисунках серий срезов зачастую не может 
быть расчленен на элементарные структуры.

При современном состоянии изученности ринхонеллид трудно пред­
ложить обоснованную филогенетическую схему отряда в целом. Приводи­
мые ниже сведения следует рассматривать лишь как вероятные направле­
ния, по которым надлежит вести дальнейшие поиски.

Происхождение ринхонеллид достаточно ясное. Обычно их предками 
считают ортид (Hall, Clarke, 1892—1895; Beurlen, 1952; Ржонсницкая, 
1959; и др.), реже примитивных пентамерид — Parambonitacea (Williams, 
Rowell, 1965; Williams, 1968a), сохранивших еще многие ортоидные черты. 
По мнению М. А. Ржонсницкой, которое в целом разделяется Вилльямсом 
и Роуэллом, кардиналий некоторых древних ринхонеллид чрезвычайно 
близок к таковому ортид и гомологизация отдельных структур этих 
отрядов не вызывает сомнений. Так, брахиофоры ортид гомологичны кру- 
рам ринхонеллид, которые у отдельных родов ортид, по всей вероятности, 
выполняли те же функции — поддерживали основание лофофора, несущее 
ротовое отверстие. Внешние замочные пластины и приямочные гребни 
ринхонеллид берут свое начало, вероятно, от круральных пластин 
ортид, и это превращение, сопровождавшееся перемещением отпечатков 
дорзальных аджусторов с оснований брахиофоров на внешние замочные 
пластины, было наиболее существенным в возникновении ринхонеллид 
от ортид. Нототириальная камера ортид, очевидно,— образование, гомо­
логичное септалию ринхонеллид, и, по-видимому, правы те авторы (на­
пример, Williams, Rowell,), которые приподнятые над дном створки и 
опирающиеся на септу нототириальные полости у некоторых ортид 
(Cremorthidae, Skeniidae) называют уже септалием. Наконец, линейный 
замочный отросток, столь диагностичный для большинства ортаций, 
сохраняется в отдельных ветвях древних ринхонеллид (семейство Rhyn- 
chotrematidae). Расходящиеся зубные пластины ортид весьма сходны с та­
ковыми ринхонеллид, а открытый дельтирий, равно как и строфический 
рост раковин и прямой замочный край, встречаются нередко у древнейших 
ринхонеллид (.Drepanorhyncha, Orthorhynchulla) . Текстура и микротекстура 
раковин ортид и ринхонеллид одинаковы, обе группы имеют непористую, 
обычно двухслойную раковину, образованную в результате стандартной 
секреционной деятельности мантии.

Близко к ортациям строение раковин у древних Parambonitacea, 
но у них, как правило, слабо развиты или отсутствуют брахиофоры и уже 
специализирован апикальный аппарат (спондилий), поэтому с большим 
основанием в качестве предковой группы ринхонеллид следует считать 
Orthacea.



Основные направления развития палеозойских ринхонеллид были 
рассмотрены М. А. Ржонсницкой (1956, 1959). Мы их коснемся лишь 
вкратце, в связи с необходимостью внесения некоторых поправок, связан­
ных с поступлением новых данных.

Первые рпнхонеллиды известны из среднего ордовика. и уже среди 
этих древнейших форм встречаются представители по крайней мере трех 
семейств, существенно отличающихся по строению кардикалия: Ancistor- 
hyncbiidae — без септы и септалия, Camarotoechiidae — с септой и про­
стым, без кроющих пластин септалием * п Rhynchotrematidae — с септа- 
лием, практически тождественным нототприальной платформе и линейным 
замочным отросткам. Предков ой группой этих таксонов, по всей вероят­
ности, является семейство Rhynchotrematidae, сохраняющее еще много 
ортоидвых черт, хотя оно в настоящее время не обнаружено в низах сред­
него ордовика (чези), откуда известны первые достоверные ринхокеллпды, 
а появляется лишь в трентоне. Независимое появление у Rhynchotremati- 
dae кардиналия с ортоидиыми чертами (в первую очередь линейным за­
мочным отростком), в дальнейшем не повторяющимися в истории рпихо- 
неллид, маловероятно, равно как и независимое происхождение всех трех 
ордовикских групп от разных ортоидп-лх предков, а следсгателп о, 
иполпфилия отряда в целом.Несколько более позднее появление Rhynchot- 
rematidae по сравнению с остальными ринхонеллидами скорее всего свя­
зано- с нополнотей палеонтологической летописи, и Ancistorbynchiidae, 
а также Camarotoechiidae, по всей вероятности, возникли в результате 
ранней дивергенции от форм, сохранивших еще ряд ортоидных черт.

По мнению М. А. Ржонсницкой, уже в ордовике среди ринхонеллид 
обособляются две ветви: с септой и септалием (Camarotoechiidae и Rhyn­
chotrematidae) и формы, лишенные септы и септалия, имеющие разобщен­
ные замочные пластины (Ancistorhynchiidae). Эти формы прослеживаются 
довольно отчетливо в палеозое и были установлены в мезозое в кайнозое 
В. П. Макридиным (1964), рассматривавшим их в качестве основных над- 
семейств отряда Rhynchonellida — Rhynchonellacea и Basiliolacea, объ­
единяющего подавляющее большинство родов как палеозойских, так и 
более молодых ринхонеллид. Эта концепция, очень удобная для практи­
ческой систематики, вряд ли отражает филогенетические связи отдельных 
таксонов. Возможно, что к единому стволу принадлежат ринхонеллиды, 
имеющие септу и сеиталий (во всяком случае, в настоящее время нет до­
статочно убедительных исследований, в которых было бы доказано В7 орич- 
ное возникновение септы и септалия в единой филогенетической ветви), 
но редукция септальных образований происходила неоднократно в истории 
ринхонеллид и этот ствол, несомненно, представляется искусственным 
объединением.

Среди форм, содержащих септалий, Rhynchotrematidae дали начало 
силурийско-девонским семействам Uncinulidae (Ржоненицкая, 1959) и 
Eatoniidae, обладающим более сложным замочным отростком со струйча­
тым миофором и сохраняющим принципиальный план строения кардина- 
лия Rhynchotrematidae. Семейство Camarotoechiidae является, несомнен­
но, родоначальным для Trigonirhynchiidae, Yunannellidae. От этой группы 
семейств, очевидно, берут начало специализированные позднепалеозоп- 
ские Tetracameridae и Rhynchotetraidae, сохраняющие однотипное стро­

* П о м н ен и ю  X . С. Р о зм а н  (1 9 6 9 ), д р ев н и е  р п н х о н ел л и д ы  (potfRostricellula) л и ­
ш ены  н а ст о я щ его  сеп тал и я  и  им ею т п с е в д о с е п т а л и й , о б р а зо в а н н ы й  «и зги бом  в н у т р е н ­
н и х  ч астей  за м о ч н о й  пл асти н ы , п р и со ед и н я ю щ ей ся  к ср е д и н н о й  с е п т е — ут о л щ ен и ю »  
( с .  9 1 ) . О дн ак о а н а л и з м а т ер и а л а , п р и в ед ен н о го  этим  а в т о р о м , со в ер ш ен н о  отчет­
л и в о  п о к а зы в а ет , что сеп тал и й  р одов  Rostricellula, Lepidocycloidcs и д р . о б р а зо в а н  
сл и я н и ем  септы  и  сеп тал ь н ы х п л а ст и н , котор ы е и н о гд а  о б л ек а ю т  с е п т у , что н е р е д к о  
в стр еч ается  и  у  б о л ее  м ол оды х сеп т а л и й с о д ер ж а п щ х  р и н х о н е л л и д . С л ед о в а т ел ь н о , 
н ет  н и к а к и х  о сн ов ан и й  д л я  о б о с о б л ен и я  сеп та л и я  д р е в н е й ш и х  р и н х о н е л л и д  к а к  са ­
м о сто я тел ь н о й  стр ук тур ы .



ение кардиналия. Более точное определение филогенетических связей 
между этими таксонами пока затруднено, и, вероятно, определенную 
ясность в этом отношении может внести изучение крур, которое, как и для 
всех остальных ринхонеллид, находится в зачаточном состоянии. От этой 
группы семейств, а скорее от семейства Tetrarhynchiidae, имеющего 
дополнительные пластины на септалии, отделились в начале карбона 
Rhynchoporacea. Наконец, как уже неоднократно отмечалось ранее, с па­
леозойскими камаротехиидами, несомненно, тесно связаны мезозойские 
септалиисодержащие группы и разделение семейств Camarotechiidae и 
Praecyctothyrididae носит весьма условный характер.

Не вполне ясно происхождение семейства Wellerellidae, существовав­
шего от карбона до лейаса. Оно лишено септалия, но имеет цельную 
внутреннюю замочную пластину и в разной степени развитую септу. 
В онтогенезе триасовых родов внутренняя замочная пластина веллерел- 
лид возникает в качестве самостоятельного образования, не связанного 
с септой, в связи с чем ее гомологизация с септальными пластинами мало­
вероятна. С большим основанием ее происхождение может быть связано 
с пластиной, кроющей септалии, известной у тригониринхиид. Следова­
тельно, последнее семейство может быть принято в качестве предкового 
для Wellerellidae.

Ринхонеллиды с разобщенной замочной пластиной, лишенные сеп­
тальных образований, появлялись неоднократно в истории развития этой 
группы от разных ветвей с более сложно устроенным кардиналием. 
Древнейшие ринхонеллиды с таким упрощенным кардиналием — Anci- 
storhynchiidae имеют очень тонкие и сильнозагнутые круры, сходные 
с таковыми Rhynchotrematidae, и, по всей вероятности, произошли от 
последнего семейства. Большинство Pugnacidae, которые М. А. Ржонс- 
ницкая считала возможными потомками Ancistorhynchiidae, имеют слабо­
развитый септалий, функционировавший на ранних стадиях развития, 
и вполне вероятно, что это семейство развилось самостоятельно от камаро- 
техиоидных ринхонеллид. Таково же происхождение кардиналия мезо- 
кайнозойского семейства Cyclothyrididae, отдельные роды которого (в том 
числе и род Cyclothyris) характеризуются редуцированным септалием. 
Тип крур Cyclothyrididae указывает на несомненные филогенетические 
связи этого семейства с септалийсодержащим семейством Precyclothyri- 
didae.

Происхождение базилиолид и всего надсемейства Basiliolacea с наи­
большей вероятностью может быть связано с веллереллидами. Последние 
лишены септалия, часто имеют редуцированную септу и префальциферо- 
вые круры с удлиненными дорзальными частями, промежуточные по форме 
между радулиферовыми и фальциферовыми крурами. Появление бази­
лиолид, возможно, обусловлено редукцией внутренней замочной пластины 
и усилившейся тенденцией к уплощению в плоскости симметрии раковины 
крур, приведшей к образованию крур фальциферового типа. Подобные 
предположения, основанные на сравнительно морфологических выводах, 
хорошо согласуются с биогеографическими (веллереллиды, как и базили- 
олиды,— преимущественно тетическая группа) и хронологическими дан­
ными.

Древнейшим среди Basiliolacea семейством является Basiliolidae, 
первые представители которого известны, возможно, из поздней перми 
(род Uncinunellina). В среднем триасе от базилиолид отделились специфи­
ческие Norellidae, представленные в основном глубоководными формами 
из халлыптаттских известняков. Последнее семейство сохраняет общий 
с Basiliolidae план строения кардиналия, и основные отличия заключаются 
в перестройке типа крур. Достоверные представители семейства Norellidae 
известны только в триасе, и все более молодые роды, которые сближались 
Эгером с нореллидами (Ager, 1965), требуют ревизии и, возможно, явля­
ются лишь конвергентными формами.



j |y  Norellidae наблюдаются явные тенденции к редукции зубных 
пластин, дельтидиальных образований и утолщению замочной части ра­
ковины. Эти особенности выражены и у карнийского рода Laevirhynchia, 
единственного представителя семейства Laevirhynchiidae, что при учете 
общности строения кардиналия у сравниваемых таксонов может служить 
указанием на филогенетические связи Laevirhynchiidae и Norellidae.

Исключительно норийским веком ограничено распрЬстранение семей­
ства Halorellidae, цилиферовые круры которого особенно на ранних ста­
диях развития имеют много общего с крурами фальциферового типа бази- 
лиолид. Кардиналий Halorellidae с обычно рудиментарными септальными 
образованиями также наиболее близок к кардиналию базилиолид, и про­
исхождение Halorellidae от Basiliolidae следует считать наиболее веро­
ятным.

У родов Halorella и Halorelloidea круры имеют одну особенность — 
их дорзальные части (круральные основания) не свисают в умбональную 
полость, а поддерживаются на значительном расстоянии основаниями 
длинных приямочных гребней, очень сходных с пластинами, поддержива­
ющими септиферовые круры эримнариид. Эта специфическая черта в стро­
ении крур наиболее четко обозначается у потомков Halorellidae — семей­
ства Erymnariidae, у которого пластины, поддерживающие круры, отде­
лены от остальных элементов кардиналия. Первые Erymnariidae, появля­
ющиеся в дорийском веке (род Crurirhynchia), имеют короткие пластины, 
поддерживающие круры, и очень длинные собственно круры, сходные 
с цилиферовыми крурами. Молодые роды этого семейства (Septocrurella, 
Erymnaria) характеризуются более длинными пластинами и сильнее 
латерально уплощенными крурами, напоминающими фальциферовые 
круры базилиолид. По присутствию пластин, поддерживающих круры, 
обе эти разновозрастные модификации крур названы септиферовыми. 
Однако филогенетические связи древних родов с крурами, более близкими 
к цилиферовым, и молодых форм, имеющих круры, сходные с фальциферо- 
выми, не могут считаться окончательно установленными, хотя они более 
вероятны, чем независимое возникновение столь специфической струк­
туры, как пластины, поддерживающие круры, в разных ветвях. Семейство 
Erymnariidae развивалось только в Тетисе, было представлено небольшим 
количеством преимущественно монотипических родов, не игравших сколь­
ко-нибудь заметной роли среди ископаемых сообществ брахиопод, и вы­
мерло в эоцене.

Другую большую группу мезокайнозойских ринхонеллид составляют 
семейства с радулиферовыми или им близкими типами крур (калькали- 
феровыми, каналиферовыми и др.) и с кардиналием, обычно содержащим 
септалий. Тесные связи мезозойских Rhynchonellacea с палеозойскими 
представителями этой группы и в первую очередь семейством Camarotoe- 
chiidaeHe вызывают сомнений. Более того, как уже отмечалось в система­
тической части этой работы, разделение палеозойских и мезозойских сеп- 
талийсодержащих ринхонеллид носит скорее искусственный характер, 
но этот систематический барьер не может быть преодолен при современном 
состоянии изученности палеозойского материала.

Среди мезозойских Rhynchonellacea древнейшим семейством является 
Praecyclothyrididae, известное с низов триаса. Основной ствол в этой груп­
пе составляют роды с отчетливой септой и септалием и радулиферовыми 
(редко спинулиферовыми) крурами — подсемейство Tetrarhynchiinae.

Калькалиферовые круры в пределах Praecyclothyrididae возникали 
по крайней мере дважды. Первый раз у триасовых Holcorhynchellinae, 
сохранивших тождественный с Tetrarhynchiinae кардиналий (т. е. высокую 
септу и септалий), а затем у средне- и позднеюрских Ivanoviellinae, где 
наряду с появлением калькалиферовых крур происходит некоторая 
перестройка кардиналия (септа низкая, септальные пластины нередко 
опираются непосредственно на дно створки у основания септы).



В позднем триасе от тетрарпыхшш отделились Praecyclothyridinae, 
сохранившие общий тип строения крур, но с редуцированным кардпна- 
лием. Септа у последнего подсемейства выражена слабо п функциониру­
ющий септалий имеется лишь у юных экземпляров. Роды с подобным стро­
ением кардиналия встречаются вплоть до мела, но принадлежат ли они 
к единой филогенетической ветви, в настоящее» время сказать трудно. 
Не исключена возможность, что подсемейство Praecyclothyridinae, воз­
никновение которого связано с явлениями редукции,— полифилетический 
таксон, отдельные роды которого произошли от разновозрастных ветвей 
Tetrarhynchiinae.

Также в позднем триасе появляются первые достоверные Rhynchonel- 
lidae (род M axillirhynchia), имеющие тождественные с тетраринхииновымн 
кардпналий и тип крур, но отличающиеся от последних струйчатой микро­
скульптурой. Сходная микроскульптура известна у девонских Yunnanel- 
lidae, обладающих к тому же аналогичным с риихонеллидами внутренним 
строением. Однако несмотря на столь разительное сходство между мезо- 
кайнозойскими Rhynchonellidae и девонскими Yunnanellidae, прямые 
филогенетические связи этих таксонов маловероятны. Учитывая перерыв 
в три периода, существующий между последними Yunnanellidae и первыми 
Rhynchonellidae, более возможным следует считать вторичное возникнове­
ние струйчатой микроскульптуры у мезозойских ринхонеллид, отделив­
шихся скорее от прециклотиридид (подсемейство Tetrarhynchiinae).

От подсемейства Praecyclothyridinae в поздней юре в результате пол­
ной утеря всех септальных образований отделилось семейс/гво Cyclothyri- 
didae, продолжающее существовать и в современных морях (подсемейство 
Hemithyridinae). В этой группе господствующими также являются радули- 
феровые пли им близкие каналиферовые круры. Последний тип крур резко 
преобладает среди меловых родоз (Lamellaerhynchia, Plicarostrum  и др.).

С основным стволом мезозойских Rhynchonellacea — семейством 
Praecylothyrididae может быть связано своеобразное монотшшческое се­
мейство Septirhynchiidae, имевшее сходные с прециклотиридидами карди- 
налий и круры, но резко отличающееся от всех мезозойских ринхонеллид 
появлением высокой вентральной септы, не связанной с зубными пласти­
нами, на которую, по всей вероятности, крепились аддукторы. Это спе­
цифическое семейство имело ограниченный географический ареал (Эфиоп­
ская подобласть Средиземноморской области) и очень короткое время су­
ществования (кэллозейский — кимиериджский века). От прециклотири­
дид, >по-видимому, отделилось не менее своеобразное семейство Peregri- 
nellidae, сохранившее высокую септу, по выработавшее соврешенно иной, 
уникальный среди всех ринхонеллид мергиферовый тип крур. Это неболь­
шое монотипическое семейство также имело ограниченное время существо­
вания (готерпв — валанжян), но расселилось во многих древних аквато­
риях от Европы до Северо-Востока СССР и Калифорнии.

Филогенетические связи и положение в системе остальных семейств 
мезозойских брахиопод остаются пока совершенно не ясными в связи 
с крайней специфичностью строения раковин (Cryptoporidae, Ochotorhyn- 
chiidae, Peregrinelloideidae) или их недостаточной изученностью (Dimerel- 
liclae). Все эти семейства объединяют по одному роду, включающему 
один, реже несколько видов, имеют ограниченное геологическое и геогра­
фическое распростраиепые. Они довольно близки между собой по внешне­
му облику, благодаря сохранению ряда черт, свойственных молодым эк­
земплярам (выпрямленный замочный кран, унлощенность спинной створкп, 
сулькатность раковины, слабое развитие дельтпдиальных образований 
и др.), но резко отличаются по внутреннему строению, в первую очередь 
по типам крур, что исклЕОчает возможность родства рассматриваемых 
семейств.

Лейасовыэ семейства Ocliotorhynchiidae н Peregrinelloideidae за­
рождаются в бореальных бассейнах, в которые ие проникали Basiliolacea,



поэтому более вероятно их происхождение от Rhynchonellacea. С Rhyn- 
chonellacea, наверное, сближаются ы Dimerellidae, имеющие высокую 
септу, хотя окончательно этот вопрос не может быть решен в связи с крайн­
ие слабой изученностью последнего семейства. Специфическое строение 
скелета семейства Cryptoporidae наряду с уникальными чертами анатомии 
мягкого тела (одна пара: метанефридпев) очень резко отделяет криптопо- 
рид от остальных мезокайнозойских ринхонеллид. Положение этого се­
мейства в системе ринхонеллид, несмотря на прекрасную изученность 
(Cooper, 1959), остается совершенно не ясным.

О Т Р Я Д  SPIRIFERIDA

Древнейшими пористыми спприферидами, объединяемыми в надсемей- 
ство Spiriferinacea, являются циртлниды, появляющиеся в позднем си­
луре. У первых Cyrtinidae уже очень сложно построенная раковина 
(род Cyrtina), постоянно привлекавшая внимание палеонтологов и в на­
стоящее время детально изученная (Oehlert, 1901; Kozlowski, 1929; Ива­
нова, 1962). У рода Cyrtina полный югум, апикальный аппарат, состоящий 
из зубных пластин и септы, которые соединены и образуют спондилий, 
складчатая раковина с игольчатой микроскульптурой. Более того, для 
циртинид характерен ряд специфических структур (югальный отросток, 
тихоринум, сплошной дельтидий с фораменом), т. е. древнейшие предста­
вители пористых спирифериыид имели уже очень сложно построенную и, 
учитывая образ жизни рода Cyrtina , убедительно реконструированный 
Е. А. Ивановой (1962), вероятно, специализированную раковину. Дальней­
шие морфологические изменения Spiriferinacea, наиболее длительной по 
времени существования группы спириферид, заключались главным обра­
зом в перестройке плана первпчных структур или частичной их редукции, 
п новообразования в строении скелета были незначительными.

В связи с этим может возникнуть вопрос — правильны ли филогене­
тические построения, в которых циртиниды принимаются в качестве 
исходной группы для всего надсемейства Spiriferinacea. Отвергнуть 
относительно специализированных циртинид как предковуто группу для 
Spiriferinacea можно лишь в двух случаях: признав, что пористые спири- 
фериды — полифилетическая группа, или допустив, что в силуре и девоне 
существовали более примитивные спириферинации и циртиниды являются 
боковой ветвью в эволюции Spiriferinacea. Оба эти предположения, на наш 
взгляд, маловероятны. Несмотря на то, что пористость у брахиопод раз­
вивалась неоднократно (у ортид, ринхонеллид и др.), этот признак был 
чрезвычайно стабильным п его неоднократное появление в морфологически 
сходных группах пока не отмечено среди других таксонов. Также нере­
альным следует считать существование в течение нескольких десятков 
миллионов лет гипотетической группы, особенно при учете ее относительно 
легкой диагностировки (пористость), и ту интенсивность, с которой изуча­
лись и изучаются в настоящее время брахиоподы силура и девона.

По-видимому, сложность внутренних скелетных образований цирти­
нид унаследована ими от древнейших Spiriferacea (по Е. А. Ивановой, 
1959) и относительное их упрощение было прогрессивным явлением, 
которое труднодоказуемо в связи с низким уровнем организации группы 
в целом и неясностью функционального значения отдельных морфологиче­
ских изменений в скелете.

Достоверные циртиниды известны до раннего карбона. Все указания 
на находки рода Cyrtina в более молодых отложеииях требуют проверки 
(Иванова, 1962), а мезозойские роды циртиноидного облика, как будет 
показано ниже, не имеют прямых филогенетических связей с палеозой­
скими Cyrtinidae. В нижнем карбоне известны первые спирифериды. Сих  
появлением связана наиболее значительная за все время существования 
спириферинации перестройка скелетных образований. Спирифериниды



уже имели разобщенные септу н зубные пластины (следовательно, мускулы 
в брюшной створке в основном были прикреплены к дну створки), лате- 
рально направленные (а не к вершине брюшной створки, как у циртинид) 
конусы спиралей и были лишены отростка на югуме. Таким образом, уже 
у первых сштриферинид заложены все основные черты строения, сохранив­
шиеся без существенных изменений вплоть до лейаса.

Палеозойские и особенно каменноугольные спирифериниды изучены 
недостаточно. Ряд, казалось бы, хорошо известных родов (например, 
Punctospirifer) содержит в диагнозах разных авторов противоречивую 
информацию по таким важнейшим признакам, как мпкроскульптура и 
югальные образования. Проследить какие-либо конкретные направления 
в палеозойском этапе развития спириферинид в настоящее время трудно. 
Очевидно одно — палеозойские спирифериниды не испытали существен­
ных изменений в строении внутренних скелетных образований (если не 
считать рода Dimegelasma (Cooper, 1942), лишенного септы, принадлеж­
ность которого к спириферинидам весьма сомнительна) и основные морфо* 
логические изменения происходили за счет вариаций в общем облике, 
характере скульптуры и микроскульптуры. Наибольшего разнообразия 
у палеозойских спириферинид достигает микроскульптура, которая реду­
цируется у одних родов (.Punctospirifer, Sarganostega и др.), тогда как 
у других шипы достигают высокой степени дифференциации (Altiplectus). 
Югальные образования палеозойских спириферинид изучены недостаточ­
но. Однако там, где информация о них достоверна, она позволяет выявить 
одну деталь — югум имеет V-образную форму и его вершина оттянута 
к переднему краю, т. е. строение его промежуточное между югумом цир- 
нид и югумом более молодых спириферинид, хотя вполне вероятно, что 
в палеозое известны и роды с простымU-образным, а также разобщенным 
югумом.

Наибольшего морфологического разнообразия и расцвета спирифери­
ниды достигают в триасе, особенно в начале позднего триаса. Соотноше­
ния в количестве родов, которые отражены на филогенетической схеме 
(рис. 159), по-видимому, несколько искажает действительную картину 
в связи с лучшей изученностью триасовых форм, но расцвет спириферина- 
ций в триасе очевиден. В это время от основного ствола отделяется ряд 
боковых специфических триасовых ветвей, испытывающих довольно 
четкие морфологические изменения.

В анизийском веке от спириферинид отделились ментцелиины, име­
ющие частично редуцированные вентральные админикулы и образующие 
своеобразный спондилий, который, будучи морфологически в какой-то 
степени сходным со спондилием циртинид, резко отличается от последнего 
функциональным значением, поскольку основные мускулы в брюшной 
створке ментцелиин сохраняют спирифериноидное расположение. Одно­
временно у этой группы происходит разобщение югума и своеобразно 
модифицируется микроскульптура, которая принимает вид очень длинных 
и тонких иголочек, а также резко утончаются поры. Manzeliinae наиболее 
широко распространены в среднем триасе, хотя известны и в позднем три­
асе и существовали только в Тетисе.

Такая же боковая ветвь — позднетриасовые Balatonospirinae, у ко­
торых происходит полная редукция игольчатой микроскульптуры и зуб­
ных пластин (точнее, админикул). Переходной формой от Spiriferininae 
к Balatonospirinae, по всей вероятности, является род Dinarispira, широко 
распространенный в среднем триасе, имеющий сходные с балатоноспи- 
ринами апикальный аппарат и скульптуру (ребристые синус и возвыше­
ния), но сохраняющий игольчатую микроскульпутуру. Balatonospirinae 
также были исключительно тетической группой.

Неясными в настоящее время остаются филогенетические связи под­
семейства Punctospirellinae. Единственный род этого подсемейства, из­
вестный в триасе, отличается от спириферинин отсутствием игольчатой



Р ис .  159. Филогенетическая схема еппрпферпиадин.
Т а к с о н ы :  1 —  космополтатпы с; £ — р асп р ост р ан си н ы е в Т стп се; 3 —  рас­

п р о ст р а н ен н ы е в бо р еа л ь п ы х  и 4 —  в а н т н бор еал ь н ы х  р а й о н а х .

микроскульптуры и разобщенным югумом. Роды со сходной микроскуль- 
птурои довольно многочисленны в палеозое (Punctospirifer, Sarganostega 
и др.), причем у рода Punctospirifer, насколько можно судить по ревизии 
типового вида этого рода (Cambell, 1959), отсутствует и полный ю гум*. 
Таким образом, не исключено, что триасовый род — лишь последний пред­
ставитель обширной филогенетической ветви, основное развитие которой 
приходится на палеозой. С другой стороны, если учесть, что основные мор­
фологические преобразования у Punctospirellinae связаны с явлениями 
редукции, которые широко распространены в эволюции епприферпиаций 
и могли появиться на разных этапах этого таксона, также допустимо не­
зависимое возникновение пуктоеппреллпп в триасе. Для разрешения этой 
дилеммы необходимо дополнительное изучение как триасовых, так и па­
леозойских родов.

Род Punctospirella был космополптным родом, довольно распростра­
ненным в средиетрпасовых бассейнах Тетиса, Сибири, Северной Америки 
и др. Только с ним может быть связапо появление своеобразнейшего под­
семейства Pennospiriferininae. Последнее, сохраняя общий с Punctospirel­
linae план строения микроскульптуры и югальыых образований, при­

* Как показывает патл опыт пзученпя еппрпферинид, у этой группы всегда сох­
раняется югум среди экземпляров с ненарушенными спиралями, которые обнаруже 
ны Кемпбеллом у Punctospirifer scabricosta.



обретает спондилии и характеризуется про­
грессивным возрастающим развитием зуб­
чатости на замочном крае. Древнейшие 
представители Pennospiriferininae, появля­
ющиеся в конце ладинского века (подрод 
Pennosp iriferina (Pennosp iriferina), имеют 
спондилии, образованный сходящимися к 
септе зубными пластинами. Эти пластины, 
так непохожие на спондилии более молодых 
родов этого подсемейства, уже несут такие же 
функции, что отчетливо видно по расположе­
нию отпечатков мускулов на брюшной створ­
ке. В карнииском веке (рис. 160) появляются 
формы со спондилием, образованным слия­
нием септы и зубных пластин и приподпятым 
под дном створки (подрод Pennospiriferina 
(,Spondylospiriferina). Они дают начало роду 
Psioidea, сохраняющему сходное строение 
спондилия и отличающемуся появлением 
зубчатости на замочном крае, которая, одна­
ко, распространяется только на часть арен.
Накопец, с конца каршшского века извес­
тен род Rastelligera, имеющий полпоетыо 
зубчатый замочный край и сиопднлпй, 
сходный с таковым подрода Pamospiriferina [Pennosp iriferina).

В триасе многочисленны роды ппртпнондпого облика со спондилием  
в брюшной створке, которые вплоть до последних сводок рассматрива­
ются в составе семейства Cyrtinidae (например, Pitrat, 1965), хотя их  
сходство с древними цпртинидамп, по с у ш  дела, и ограничивается указан­
ными морфологическими особенностями раковины. В отличие от палеозой­
ских Cyrtinidae, у  триасовых родов с шфтнпопдвым обликом, объединя­
емых нами в семействе Laballidac, иное строение спондтыня (нет тихори- 
нума), спирали у них, несмотря на высокую полуппрампдальпую форму 
брюшной створки, направлены к бокам, югум лишен отростка и к тому же 
поддерживается уникальпымп для всех сппрпфсрпд пластиками, нередко 
пористыми и имеющими вид решетки. Н етрудно заметить, что почти все 
черты, указанны е в качестве отличительных от циртинпд, сближают 
Laballidae со Spiriferinidae. Последнее при учете хронологических данных 
позволяет с большей уверенностью считать предковой группой лабаллпд  
не циртш ш д, а сиириферштнд. Гомеоморфное развитие у лабаллид цпрти- 
нондных структур скорее СЕЯзапо со сходным образом ж изни, который 
вели Laballidae и Cyrtinidae. Косвенное доказательство этому — большое 
количество экземпляров с искривленными макушками среди лабаллид, 
что, возмож ио, указывает па тесное прилегание арен лабаллид к субстра­
ту, как у  палеозойских циртинпд (Иванова, 1962).

Древнейшим родом среди Laballidae является Lepismatina, первые 
представители которого зафиксированы в аинзпйскпх отложениях Юж­
ного Китая и Болгарии. С этим космополлтпым родом, лишенным иголь­
чатой мпкроскульптуры, могут быть связаны преимущественно бореаль- 
ные роды Pseudolahalla (карнииский век) и Orientospira (норпйекпи век), 
сохраняющие общий тип мпкроскульптуры, а также имеющие в основном 
непорнстыо югальные поддержки, свойственные первым представителям 
рода Lepismatina (рис. 161).

В начале карнипского века (а возможно, и несколько раньше) от рода 
Lepismatina берет начало другая ветвь лабаллид, с игольчатой микро­
скульптурой и пористыми югальиыми поддержками. В этой ветви древней­
шим родом является Splnolepismcdina (S p . peneckei, вероятно, встреча­
ется и в ладннскнх отложениях), сохраняющ ая много общих черт с родом

Рис .  160.  Филогенетическая 
схема пршюеппрлфоринпп.
Р о д  ът, распространенные: 1 — 
в Оореальных и 2 — в антнбореалъ- 

пы:: районах.



Рис. 161. Филогенетическая схема лабаллид.
Р о д ы: 1 — космополитиыс; 2 — распространенные в Тетнсе; 3 — 
распространенные в 'Зореальных районах; 4 — встреченные только 
в Новом Свете; 5 — распространенные в аитиоорсальных районах.

Lepismatina (гладкие синус н возвышение, характер скульптуры и замоч­
ного края и др.) и ограниченная в географическом распространении Тети- 
сом. Прямой потомок рода Spinolepismatina — род Zugmayerella, с зубча­
тым замочным краем, появившийся в Тетясе в начале дорийского века 
(Z. osmana), а в норийско-рэтскпх отложениях известный в Сибири и на 
Американском континенте. По-видимому, только с родом Zugmayerella 
может быть связан исключительно американский род Spondylospira , 
у которого возникает ребристость в синусе н на возвышении.

Не вполне ясны филогенетические связи тетисного рода Laballa , 
имеющего своеобразный кардгшалпй. Из всех известных в настоящее время 
лабаллид наиболее близок к нему род Spinolepismatina , который, возможно 
и дал начало роду Laballa.

Довольно резко от всех рассмотренных лабаллид отличаются роды 
Thecocyrtella и Klipsteinella , известные только из рнфогепных отложений 
карнийского яруса. У этих родов появляются дел ьтидпальные образования, 
полностью отсутствующие у всех Laballidae, которые имеют к тому же вид 
сплошного дельтидня, прободеидого форменом. Появление столь архаиче­
ской структуры среди мезозойских спнрпферинацнн труднообъяснимо, но 
оно не дает никаких основании для непосредственного сближения этих 
родов с семейством Cyrtinidae. Все остальные особенности строепия скеле­
та родов Thecocyrtella и Klipsteinella и в первую очередь присутствие 
югальных поддержек указывают на несомненные связи токоцнртеллпн 
с лабаллидами. Текоцпртеллины, как отмечалось, жпли только в карпий- 
ском веке и были типичной тетической группой.

Иа границе триаса и юры вымирают все роды специализированных 
ветвей Spiriferinacea, и в лейас переходят лишь несколько родов подсемей­
ства Spiriferininae (Costispiriferina, Sinucosta). Специфическим лейасовым 
таксоном, возможно, является род Spiriferina , но не исключено, что пер­
вые виды этого рода известны уже в триасе (например, S. halobiarwn 
из позднего триаса Альп). Последние редкие спирыферишщы встречаются 
в тоаре, и Spiriferinacea полностью вымирают к началу аалена.



О Т Р Я Д  ATHYRIDIDA 

Athyridina

Происхождение атиридин в настоящее время остается неясным. 
Этот вопрос может быть решен только на основании изучения наиболее 
древних представителей подотряда — надсемейства Meristellacea, которое 
в данной работе не рассматривается.

Первые меристелляции (Hindellinae) имеют очень простой югум, 
заканчивающийся коротким отростком, и кардиналий с разобщенными 
замочными пластинами, лишенный септальных образований. В более 
прогрессивных ветвях этого надсемейства появляются септа и септалий, 
в ряде случаев вырабатываются специализированные платформы для креп­
ления мускулов (Meristinae, Camaroporellinae). Большой сложности до­
стигает югум, который у некоторых таксонов (Meristinae, Meristellinae) 
имеет уникальное для всех Athyridina строение.

Происхождение атираций может быть удовлетворительно объяснено 
только от примитивных Meristellacea (Hidnellinae) в результате появления 
цельной внутренней замочной пластины, перфорированной висцеральным 
фораменом, а также бифуркации югума.

Насколько можно судить по строению основных скелетных образо­
ваний, атирации являются очень консервативной группой, не испытавшей 
существенных изменений в течение всего палеозоя. Уже первые 
силурийские атыри^ы (Protathyridinae) имеют высокую цельную замоч­
ную пластину с висцеральным фораменом, хогальные ветви, прослежива­
ющиеся до половины первичных лент спирали, и, по крайней мере некото­
рые роды (Protathyris), слабо выраженное югальное седло. Однако не 
исключено, что в силуре присутствуют и формы, сохраняющие меристелло- 
идные черты в строении югума, т. е. полностью лишенные югального седла 
(род Glassia). У девонских и позднепалеозойских родов идентичное с пер­
выми атиридами строение кардиналия и близкий брахлдий, лишь не­
сколько большее развитие получает югальное седло. Резко модифициру­
ется брахддии только у своеобразных раннедевонских Helenatnyrinae, 
у которых югум лишен отчетливого седла и стержня, а югальные ветви 
достигают вершин конусов спиралей. Helenathyrinae — небольшая ветвь, 
берущая начало, насколько можно судить по 
общности строения кардиналия, от атиридин 
(рис. 162).

Некоторые общие тенденции намечаются 
и в развитии скульптурных образований па­
леозойских атприд. Все силурийские роды 
имеют еще гладкую, без отчетливых пластин 
нарастания раковину, унаследованную от 
мерпстеллид. Начиная с девона, появляются 
роды с сильно развитыми пластинами на­
растания, достигающими наибольшей слож­
ности у рода Cleiothyridina, хотя в позднем 
палеозое сохраняются и гладкие роды (Сот- 
posita) .

В перми происходит единственная за 
всю историю существования Athyridacea, но 
существенная перестройка кардг-шалия — ис­
чезает висцеральный форамен и его место за­
нимает двухлопастной замочный отросток.
По этому поводу нами было высказано пред­
положение о 'возможной функциональной 
связи этих образований. Изменения в стро­
ения кардиналия четко разделяют Athyrida-

Рис. 162. Ф и л о г е н е т и ч е с к а я  
схе.ча а т ч р и д а д и ы .

1 — семейство Athyrididae; 2 — се­
мейство Spirigerellidae,



сеа на две сменяющиеся во гремели группы родов, которые рассмат­
риваются в данной работе в качестве семейств Athyrididae. п Spirigerel- 
lidae. Athyridiclae исчезают в конце перми, п в этом периоде сосуществуют 
атириды п спирпгереллпды, но последние имеют узкое географическое 
распространение и не встречаются за пределами Тстиса. В триасе про­
должают существовать одни еппрнгереллидьт, сохраняющие сходную био- 
географическую обособленность, хотя отдельные роды кратковременно 
проникали е бореальпые (Ochotatbyris) или нотальвьте (Clavigera) районы.

Spirigerellidae уже достаточно разнообразны в пормп (Сарычева, 
Сокольская, Грунт, 1965), резко сокращаются в раннем триасе и наиболь­
шего расцвета достигают в позднем триасе. На карнпйекпй век прихо­
дится максимум в развитии еппрпгереллид, но эта группа остается до­
статочно разнообразной и в самых верхних горизонтах триаса. В трпасе 
продолжают существовать сходные с пермскими роды, имеющие короткие 
югальпые ветви (Spirigerellinae), н вновь возникают формы с двойными 
спиралями (Diplospirellinae). Если учитывать строение кардпналия и 
хронологические данные, эти формы могут быть связаны только со спири- 
гереллинами, а тте с древними халепатиринамн, хотя брахидип триасового 
рода Pexidella является практически копией ручпого аппарата девонского 
рода Helenathyris.

Среди триасовых Spirigerellinae п Diplospirellinae, при относительной 
стабильности внутренних скелетных образований большого разнообразия 
достигает скульптура раковин, которая, однако, отличается от отмечен­
ных скульптурных образовании палеозойских Athyridiclae. В обеих ветвях 
появляются роды с разнообразной радиальной скульптурой, адаптивное 
значение которой гипотетичное (Buchvich, 1965) пли же неясное. Отметим 
лишь, что максимальное количество подобных резко скульптированных 
форм встречается в рпфогентшх отложениях. Как пример можно привести 
кассьянские слои южных Альп, откуда описаны исключительно разнооб­
разные по скульптуре роды как среди Spirigerellinae (Anom actinella , 
Pentactinella), так и среди: Diplospirellinae (A niscxiindla , Euractinella).

В настоящее время неясными остаются филогенетические связи 
семейства Nucleospiridae, появляющегося одновременно с атиридами. 
Кардиналий этого монотшшчсского семейства обнаруживает определенное 
сходство с таковым Atbyridacca (цельная замочная пластина), но осталь­
ные черты имеют либо мерпстеллопдиый характер (югум), либо крайне 
специфичны (септы в обеих створках, игольчатая скульптура). Возможно 
это семейство возникло от мерпстеллопдпых форм и генетически не свя, 
зано с Athyridacea, как это полагали Буко и другие (Boucot et a l.: 1965)-

Refzmlina

В пределах подотряда Relziidina намечается рял закономерных 
эволюционных изменений в строении отдельных структур раковины. 
В первую очередь следует отмстить отчетливую тенденцию к усложнению 
ручпого аппарата. Древнейшие роды, распространенные в верхнем силуре 
и девоне (Homeospira, Rhynchospirina, Parazyga и др.), имеют простой 
югум, без стержня и югальных ветвей, в виде заостренной перемычки 
между первичными лентами спирали. В среднем девопе появляются роды 
с югальньтм стержпем, нередко раздвоенным па конце (род Iietzia). Этот 
тип югума характерен для поздлепалеозойекпх (роды Hustedia, Eum etria ) , 
а также ранне- п средиетрпасовых (роды Hustedie.Ua, Schwagerispira) 
ретцппд. Наибольшего усложнения ручной аппарат ретцппд достигает 
в позднем триасе, где известны роды с вторично прикрепленными к вент­
ральной части первого оборота спирали югальнымп ветвями (Cassianospira, 
Neorelzia), а также формы, имеющие спльпо разросшиеся ветви 
югума, достигающие вершин конусов спиралей (Hungcnispira).



Среди ретципд намечаются также некоторые тенденции в изменении 
способа роста раковины. Первые ретциоидные роды, такие как Homeospira, 
Rhynchospirina, имеют изогнутый замочный край, т. е. характеризуются 
нестрофическпм ростом на всех стадиях развития (Beecher, Clarke, 1889). 
В девоне появляются роды с прямым, но нешироким замочным краем 
(.Pleclospira, возможно Retzia), и строфический рост раковины свойствен 
позднепалеозойсквм и триасовым родам, причем в триасе известны формы, 
у которых замочный край может соответствовать максимальной шпрнне 
раковины (род Cassianospirci). Несмотря на способ роста и кажущиеся 
большие арен, достигающие впушительных размеров у триасовых родов 
Cassianospira и Hungavispira, в действительности позднепалеозойскне и 
триасовые ретцииды лишены настоящей кардинальной ареп. Треугольная 
плоская поверхность, развитая в разной степени между форамеиом и за­
мочным краем и описываемая как арея для триасовых родов (Bittner, 
1902), в действительности представляет собой дельтпдий, закрывающий 
очень широкий дельтирнп.

Наконец, следует остановиться на разнообразии в строении поровых 
каналов у ретциопдных брахиопод, которые также показывают определен­
ное усложнение во времени. Роды Rhynchospirina и Pleclospira характери­
зуются равномерной и одинакового диаметра пористостью как на внутрен­
ней, так и па внешней поверхности створок. Ветвящиеся норовые каналы 
у этнх родов встречаются спорадически, диаметр каналов в стейке рако­
вины постоянный.

У поздиепалеозойского рода Hustedia и раннетриасового рода Husledi- 
ella намечается уже небольшая дифференциация нор, заключающаяся 
в появлении на внутренней поверхности раковины, вдоль участков, соот­
ветствующих межреберному промежутку, продольных полос, лишенных 
пор. Норовые каналы у этих родов е с т е я т с я  незначительно при сохране­
нии неизменного диаметра. Более сильное ветвление поровых каналов, 
сопровождающееся резким уменьшением дпамстра пор по направлению 
от внутренней п внешней поверхности, известно у среднетриасового рода 
Schwagerispira. Наконец, максимальная дифференциация пор на внутрен­
ней поверхности раковнпы, сопровождающаяся интенсивным ьетвлеиием 
поровых каналов и резким измененном их диаметра, зафиксирована 
у позднетрпасоиых видов рода Neorelzia.

История развития подотряда Retziidina в целом и отдельные фило­
генетические лппип вырисовываются на данном этапе изученности лишь 
в самых.общих чертах. Гомогенность этой группы вряд ли может вызвать 
у кого-нибудь сомнения, если из состава группы исключить Alhyrisinacea, 
имеющих ненорггстую раковину п мерпстсллондвый кардлналий. Ошибоч­
ность построений Буко и др. (Boucot et a l., 1964, 1965), сближавших 
конвергентных атцриспнпд с ретциндами, показана в предыдущем раз­
деле, причем Athyrisinidae по хронологическим соображениям не могут 
рассматриваться п в качестве продковоп группы для Retziidina. Учиты­
вая ирнпшшпалыше черты строения ручного аппарата и кардплалия под­
отряда Retziidina, едва ли можпо согласиться с мнением Купера (Cooper, 
1944), согласие которому все пористые брахноподы со спиральным бра- 
хидпем принадлежат к единой филогенетической ветви (подсемейству 
Rostrospiracea). Независимое от Spirifcrinacea возникновение- пористости 
у Retziidina предполагается в последних сводках но брахпоподам (Основы 
палеонтологии.., I960; Boucot et ah, 1965), н анализ всех остальных 
морфологических структур указывает на правильность подобных постро­
ений. Предковой для Retziidina группой скорее являются мористсллпды, 
причем, учитывая простое строение югума первых ретдппд, с наибольшей 
вероятностью можпо их связывать с неспециализированными HindcMinac.

По-вкдпмому, к едино]'! филогенетической ветви относятся древние 
Retziidina с простым югумом и изогнутым замочным краем (семейство 
Rhynchospirinidae), от которых в среднем девоне отделяются более п иж -



ные (в первую очередь по строению югальных образований) Retziidae. 
Палеозойский этап эволюции последнего семейства пока изучен слабо, 
ив настоящее время нет данных для установления хотя бы гипотетических 
линий в развитии Retziidae. Лишь в триасе, на последнем этапе длитель­
ной истории развития Retziidina устанавливаются две боковые ветви, 
характеризующиеся резкими изменениями в строении брахидия (Cassi- 
anospirinae и Neoretziinae).

О Т Р Я Д  TEREBRATULIDA
Эволюция брахидия и лофофора

Несмотря на раннее появление в историческом развитии теребратулид 
основных типов ручных поддержек (в девоне наряду с центронелловым 
брахидием уже известны формы с короткими и длинными петлями), эво­
люция брахидия данной группы была сложной. Этот тезис подтверждается 
с трудом при рассмотрении ручных поддержек у взрослых экземпляров, 
но получает полное объяснение после привлечения онтогенетических дан­
ных и выявления эволюции онтогеяезов брахидия.

Древнейшие теребратулиды, появившиеся в начале девона, имеют 
исключительно центронелловую петлю. Этой петлей характеризуются 
все ранние центронеллпды п мутационеллиды. Один из древнейших ро­
дов — M utationella , происходящий из нижнедевонских отложений, имеет 
сильно изменчивую по длине и очертаниям петлю. У одних особей одного 
и того же вида (М . podolica) она может быть типично центронелловоп, с ясно 
выраженным, хотя и коротким эхмидием и высокой вертикальной пласти­
ной, простирающейся в обеих направлениях, тогда как у других намеча­
ются сильный вентральный изгиб прилегающих к вертикальной пластине 
частей петли и резорбция эхмидия. Сходные модификации центронелловых 
петель и у центронетлод (род Rensselaerina; Cloud, 1942). Последняя мо­
дификация прглп, названная нами мутацнонеллиформной, встречена 
в онтогенезе ряда поздпепалеозопских (Dielasnxa) и триасовых (Culcato- 
thyris, A dygslla , Plectoconcha rx др.) родов ц представляет собой переходную 
форму от петли цеитрояелловой к теребратулопдяой (или диелязмоидяой).

Очевидно, что короткая теребратулопдаая петля, появляющаяся 
несколько позднее (но тоже еще в ппжнедх девоне) у кранегшд, берет свое 
начало от петли цеитропелловой. Древнейший род краполпд — Сгапаепа, 
имеет на молодых стадиях центронелловую петлю (Stehli, 1956), которая 
через мутационеллпформыую видоизменяется в короткую теребратулопд- 
ную у взрослых экземпляров. Подобный тип онтогенеза, получивший на­
звание диелязмоядыого, не испытал существенных изменений вплоть до 
раннего мезозоя и характерен для отдельных семейств надсемейства Ста- 
паепасеа и кадсемейства Dielasmatacea.

Начиная с триаса, в постэмбриональном развитии петель теребрату- 
лондного типа намечаются две совершенно разные тенденции, приводящие 
в одном из направлении к значительному усложнению метаморфоза петли, 
(с ранних стадий развития) ы упрощению, а также утере начальпых стадпй 
в другой ветви. Изменения в онтогенезе брахидия в первом случае проис­
ходят после центронелловоп стадии, когда иа высокой вентральной части 
вертикальной пластины появляются вторичные элементы, развивающиеся 
затем в результате сложных стадий метаморфоза в поперечную ленту (ан- 
густотиридный тип постэмбрионального развития брахидия). Взрослые 
петли этой группы имеют относительно большую длину, поперечная лента 
обычно более высокая и сильнее оттянута назад, часто развиваются длин­
ные фланги на концах петли. Подобного типа петля, названная В. П. Мак- 
ридиньш (1964) длиннофланговой, появляется впервые у Dielasmatacea 
(семейство Angustotkyrididae) и получает широкое развитие среди мезо­
зойских Loboidotliyracea (семейства Loboidothyrididae, Boreiothyrididae 
и др.).



В другой группе идет потеря начальных стадий в постэмбриональном 
развитии (центронелловой и мутационелловой), что приводит к прямому 
формированию взрослого облика петлп уже на ранних стадиях развития, 
минуя сложные преобразования. Самая молодая петля у форм, эволюцио­
нировавших подобным путем, отличается от взрослой только размерами, 
в увеличении которых заключаются все ее отногенетические изменения. 
Взрослая петля в последнем случае, очень сходная с диелязмоидной, со­
стоит из коротких нисходящих ветвей и низкой поперечной ленты., длин­
ные фланги отсутствуют. Такой тпп онтогенеза (теребратулоидный) ха­
рактерен для надсемейства Terebratulacea и появляется весьма постепенно 
в истории этой группы. Если у триасового рода Plectoconcha еще имеются 
все стадии метаморфизма, свойственные дыелязхмоидному типу, то у родов 
Lobothyris и Parirothyris (поздний триас — юра) настоящая центронелло- 
вая стадия с хорошо развитым эхмидием уже не обнаруживается (Дагис, 
1972а), а у мелового рода Chatwinothyris поперечная лента появляется как 
перемычка между нисходящими ветвями и молодая петля отличается от 
взрослой в основном только размерами (Steinich, 1965). Таким же путем 
развиваются петлп и у современных Terebratulidae и Cancellothyrididae 
(Deslougchamps, 1884; Morse, 1873; и др.).

Древнейшая центронелловая петля, исчезающая в девоне, может поя­
виться в результате явлений фетализацип у разных групп, проходящих 
отличные стадии метаморфоза в индивидуальном развитии. Несколько мо­
дифицированная, но вполне сопоставима с центронелловой петля известна 
у современного рола Argyrotheca, где она ассоциирует с пшзолофусным ло- 
фофором. На основании этого наблюдения был сделан вывод, что древние 
формы с центронелловой петлей также имелп шизолоф (Elliott, 1953д; 
Stehli, 1956; Williams, Wright, 1961) и вертикальная пластина разделяла 
генеративные зоны лофофора этого типа.

Дальнейшая эволюция лофофора (у форм с диелязмоидным типом он­
тогенеза ручных поддержек) не совсем ясна в связи с незначительностью 
онтогенетических изменений петли, которые не позволяют с уверенностью 
реконструировать поддерживаемый ею лофофор. Резорбция и расщепление 
эхмидия, а также вентральное изгибание участков петли, примыкающих 
к вертикальной пластине, возможно, свидетельствуют о начинающемся про­
цессе обособления боковых рук и образовании цяголофусного лофофора. 
Можно допустить, что дальнейшие онтогенетические изменения короткой 
петли у древних представителей привели к образованию плектолофусного 
лофофора, в значительной степени поддерживаемого спикульнымн образо­
ваниями. Одпако ото лишь одно из возможных предположений, которое 
не может быть убедительно доказано. Столь же вероятно, что у древних 
форм с теребратулииднон короткой петлей иной, скорее более примитивный 
лофофор. Подобные формы известны среди современных теребратулид. 
В первую очередь это род Dyscolia, наряду с ручными поддержками тере- 
братулондкого типа имеющий очень примитивный лофофор, наиболее близ­
кий к трохолофу. У некоторых Cancellothyrididae при отсутствии замет­
ных модификаций ручных поддержек наравне с плектолофусным лофофо- 
ром есть субплсктолофусньгй (Muir-Wood, 1965) с зачаточными спираль­
ными руками (род Clidonophora). В этой группе известны также формы, 
лишенные отчетливых боковых лопастей лофофора (род. Eucalathis).

Лофофор Terebratulacea, характеризующийся теребратулоидным ти­
пом онтогенеза ручных поддержек, был плектолофусным, но, как мы ви­
дели на примере современных родов, вполне вероятным следует считать 
появление в пределах этой группы сильно модифицированных плсктоло- 
фов и более примитивных лофофоров во взрослом состоянии, что может не 
отразиться на строении скелетных образований, поддерживающих лс фофор.

Другая ветвь теребратулид, у которой поперечная лента в течение он­
тогенетического развития возникает в результате возрастания вторичных 
элементов (роды Angustothyris, Triadithyris, Viligella, Taim yrothyns и др.)



вымерла в мелу Дггпс, 'J968, 1972а). Однако восстановление лофофора 
этой группы может быть проведено достаточно уверенно. Дело в том, что 
постэмбриопальные модификации ручных поддержек этих форм обнару­
живают значительное сходство с таковыми длннпопетельчатых теребра-^ 
теллоидных форм, а для последних известна достаточно четкая корреля­
ция различных стадий развития петли п лофофора (Elliott, 1953а, и др.). 
Цеитропелловая петля, как и в предыдущем случае, может быть скоррели­
рована с трохолофом или шизолофом, в котором вертикальная пластина 
занимала то же положение, что ы септальный столбик современных форм, 
т. е. располагалась в передней выемке лофофора и разделяла его генератив­
ные зоны. Появлеппе п развитие вторпчпых элементов и расщепление пе­
редней части ручных поддержек, которые в какой-то степени могут быть 
сопоставлены с кампаттгформпон или магадинпформноп стадией современ­
ных длпппопетельчатых форм, позволяют интерпретировать лофофор i ак 
циголофусный. Взрослый лофофор у рассматриваемых г{орм был плекто- 
лофуспым, но, вероятно, несколько впдоттзмепеттным. ГЬ «-видимому, эти 
формы имели более короткие боковые лопасти лофофора, поддерживаемые 
частпчпо передними концами нисходящих ветвей, а также нередко сильно 
оттянутой назад поперечной лептой и в большей степени флангами Н'-тлп. 
которые у отдельных форм достигали значительных размеров (Дагпс, 
1972а). Формы с длппиьши флапгами петли, поддерживавшими боковые 
лопасти плектолофа, вероятно, имели одни общий брахиальный капал для 
спаренных боковых рук лофофора, как у современного р»\тл Terehratulina.

В заключение обзора эволюции короткопотольчатых тсребратулпд 
следует остановиться па еще одной крайне специфической группе, тесно 
связанной с тсребратулидамп ,обладающими короткими петлями,— се­
мействе Labaiidae. У этой группы папболсе прогрессивные формы имеют 
постэмбрпопальиое развитие ручных поддержек, сходное с таковыми дие- 
лязмоидиого тппа, но осложненное появлением вторичных элементов пет­
ли с совершенно уникальным для теребратулпд строением. Основные эле­
менты взрослой петли и постэмбрионалышс изменения брахидпя рода 
Gefonia чрезвычайно сходны с таковымп у форм, имеющих дпелязмопдиый 
тип онтогенеза. Последнее позволяет довольно уверенно связывать пропс- 
хожденпо гефопиопдпого типа онтогенеза с дпелязмоидпым. Тип лофофора, 
который поддерживал ручные поддержки Labaiidae, но вполне ясен. Вил­
льямс и Роуэлл полагали, что дополнительные лепты, отходящие от перед­
него края петли в задпе-брюшиом направлении у рода Gefonia, поддержи­
вали начало еппролофа. Стели (Stehli, 195П) отождествлял дополнительные 
ленты рода Gefonia с восходящими ветвями и считал, что о т т  род мог иметь 
цнголофуспын или даже плсктолофуспый лофофор. Пдпакч онтогенез руч­
ных поддержек рода Gefonia показывает, что они развиваются по плану, 
близкому к дпелязмондтюму, и дополнительные пластины, появляющиеся 
па вентрально:.! гребне центропелловои петли, пего нелогичны вторичным 
элементам атггустотпропдпого и других типов развития петли. Можно по­
лагать, что дополнительные лепты рода Gefonia поддерживали сильно из­
мененные и изогнутые в обратном направлении боковые лопасти лофофора 
(Дагпс, 1972а).

Длнппопстельчатые формы впервые толпились в девоне (род Crypto- 
nclla), но онтогенез ручных поддержек известен то лысо у каменноуголь­
ных длпппопетельчатых Cryptacanthia (Cooper, 1957)*. Последний род име­
ет на ранних стадиях цонтоиелловую петлю, лишенную высокой верти­
кальной пластины, п вторичные элементы петли возникают непосредствен­
но на эхмндтнг, от места слияния нисходящих лент. Как отмечал Кулер, 
онтогенез летлг Cryptacanthia существенно отличается от такового моло­

* Стеллн (SLelili, ЮОо) исключил Crypt ас anthia из ссмсйглт.п Cryptonoll idae к 
птпес к MuLnl.ionellidae, хота этот род имеет тож.чос.тпегшоо строеию.- клрдиналия и его 
петля однотипна петле криптииедлпд.



дых теребрателлопдпых форм. Наиболее значительное, на наш взгляд, от­
личие заключается в отсутствии в онтогенезе петли древних длпынопетель- 
чатых теребратулид высокой вертикальной пластины, которая может быть 
сопоставлена с септальным столбиком мезоканнозойских теребрателлоид- 
ных брахпопод. Длинные палеозойские петли с криптакантокдным типом 
онтогенеза возникли, по всей вероятности, независимо от древних стринго- 
цефаляций, характеризующихся изменчивой и часто очень длинной цент- 
ронелловой петлей во взрослом состоянии.

Большинство триасовых длииыопетельчатых теребратулид пмеет пост- 
эмбриопальное развитие петлп, вполне сопоставимое с онтогенезом совре­
менных даллннаций. Род Zeilleria проходит тс же модификации, что и Dal- 
liniriae, но у пего вторичные элементы петлп возникают не от септы, а от 
высокой вертикальной пластины цептронелдовои петли (цепллеропднып 
тип). Вполне сопоставимы с даллшшдамп и раиыпе стадии аудякотиропсид- 
ного типа развития ручного аппарата, характерные для семейства Aula- 
cothyropsidae. Эти чрпасовые формы,- очевидно, являются родопачальиыми 
для обширнейшего мозокаппозойского надсемеиства Dallinacea и лишены 
прямых генетических связей с палеозойскими длнпнопстельчатымп фор­
мами, на что указывает не только разный характер постэмбриоиального 
развития петли, но и совершенно иное строение кардпиалпя у Aulacothyrop- 
sidae и Zeillcridac по сравнению с Cryptonollidac. Одновременно следует 
указать на очень большое сходство ранних стадий цейллерондпого и ангу- 
стотироидыого типов ностэмбриоиальных изменений ручных поддержек. 
В обеих случаях молодая цептроиелловая петля пмеет высокую вертикаль­
ную пластину. Вели учесть большое сходство в строении кардиналпя у 
форм с цейллеропдпым типом онтогенеза с таковым древнейших предста­
вителей, характеризующихся аигустотирпдпым типом лостэмбрпонально- 
го развития брахпдтгя, вполне вероятным следует считать происхождение 
длинной петли триасовых цейллерид от ручного аппарата аигуститирпд 
в результате усиленного роста восходящих ветвей па поздних стадиях он­
тогенетического развития.

При дальнейшем морфогенезе петлп в этой группе возникает далли- 
пондпый тип по г. т:) м бр и о н ад ь но го развития ручпых поддержек, когда про­
исходит соединенно петли с септон, приводящее к наиболее прочной фик­
сации ручными поддержками лофофора. Развитие септальных элементов 
петли с сентой у Aulacothyropsidae пмеет эпизодический характер, и, по- 
видпмому, таким же путем (постепенно) и ют преобразование цепллероид- 
иого типа в далл шшпдный тип развития ручных поддержек.

Онтогенез другой группы триасовых длпниопетельчатых теребрату- 
лпд, с ауляки! п]хм|депдньш типом развития петли (семейство Aulacothy- 
roideidae), на р.тмнх и средних стадиях развития ручных поддер : ек схо­
ден с онтогенезом короткопетельчатых дпелязматид (т. е. дпелязмондным 
типом онтогенеза п(.‘тлц). У этих типов наблюдается совпадение начальных 
стадий и, что «--нмое главное, отсутствуют вторичные элементы в онтогенезе 

'брахидпя. Лишь кв поздних стадиях происходит увеличение и разраста­
ние поперечном лепты, приобретающей вид длинных восходящих ветвей,

‘ которые, иди в ж», не голюлогычны подобным образованиям цейллерид и 
даллпшгд, а пмишетзтиуют поперечной лепте дпелязматпд it других групп, 
характеризующие ;| дпелялмопдньш типом онтоге]гсза. Кардпналпй Aula- 
cothyroidoidae ч ождегтпен кардиналию Dielasmatidae, и развитие длин- 
нопетел1 .чат(м"| шллп этой группы от коротких петель диелязмоидных форм 
не вызывай, сомнений.

Таким обрто.:, длинные петли рассмотренных групп имеют незави­
симое пропехожлнчит от разных короткопетельчатых форм или первичной 
центронелдонип июли и их появление приурочено к небольшим боковым 
ветвям эволюции, за исключением цейллерид, от которых скорее всего 
произошло обширнейшее мезокайнозойское надсемейство Dallinacea. 
У всех рассмотренных групп взрослые особи имеют длинный ручной аппарат



с ясно выраженными нисходящими и восходящими ветвями (если только 
последние не слиты), которые не могут быть истолкованы иначе как под­
держки боковых лопастей лофофора. Следовательно, лофофор у этих форм 
был в целом плектолофусный с возможными вариациями в строении спи­
ральных рук (субплектолофусный). По-видимому, надо согласиться с ут­
верждением Стелп (Stehli, 1956), что уже в раннем девоне появились роды 
с лофофором, принципиально сходным с плектолофом современных форм.

Разные попытки к удлинению ручных поддержек известны еще у ряда 
девонских родов. В первую очередь следут назвать родьт Cimicinella  и 
Centronelloidea, обладающие очень длинными флангами петли. Сходный 
облик взрослой петли имеют некоторые юрские длпннофлапговые Loboi- 
dothyracea, характеризующиеся ангустотирпдным типом развития брахи- 
дия. Однако более вероятно, что фланги у палеозойских родов возникают 
на конечных стадиях по стэмбрио на л ьно го развития п основные возраст­
ные модификации ручных поддержек не более сложны, чем у родов Die- 
lasma, Стапаепа и др. Взрослые петли Centronelloidea п Cimicinella, возмож­
но, были связаны с плектолофом, па что указывают длинные фланги, под­
держивавшие боковые лопасти лофофора (Williams, Rowell, 1965), хотя 
для первого рода не исключен п модифицированный шлзолоф с большой 
передней вырезкой.

Очень своеобразной петлей характеризуются взрослые Megantheris> 
у которых р-а-звлваются длинные отростки, отходящие по направлению 
к переднему краю раковины от оснований круральных отростков. Стели 
(Stehli, 1956) и вслед за ним Вилльямс и Роуэлл (Williams, Rowell, 1965) 
предполагали, что лофофор у этого рода был в принципе плектолофусным 
и отростки служили для дополнительной поддержки боковых рук. Эти 
допущения голословны и не опираются на попытки реконструкции мягких 
частей, подтверждающие, что лофофор Meganiheris не имеет аналогов сре­
ди современных форм.

Среди позднепалеозоиских и трпасовых теребратулид довольно часты 
роды с цеитронелловой петлей, характерной для древних представителей 
отряда. В первую очередь следует указать пермских нототирид и много­
численных триасовых диелязматид (роды N ucleatula, Dinarella, СиЪапо- 
thyris и др.). Все эти роды, как показывает анализ других структур скеле­
та, принадлежат к филогенетическим ветвям, имеющим более сложный 
брахидий, и их появление, как уже отмечалось, следует связывать с явле­
ниями фетализации.

Краткие выводы из всего изложенного выше таковы (рис. 163). Пер­
вичной петлей теребратулоидных брахиопод была петля центронелловая, 
связанная скорее с примитивными трохолофом или шизолофом, встречаю­
щимися иа начальных стадиях развития всех современных брахиопод. Де­
вон был периодом явного преобладания родов с простейшим типом строе­
ния брахидия, и все более молодые формы с центронелловой петлей прямых 
генетических связей с древними представителями не имеют. В это же вре­
мя появляются первые формы с несомненным плектолофом,.^достаточно 
эффективно поддерживаемым петлей на всех стадиях постзмбриоиального 
развитая (Cryptonellidae). Вполне вероятно, что в девоне появились также и 
плектолофы, в значительной степени укрепленные спикулами (Cranaenidae).

От последней группы, преобладавшей в позднем палеозое (Dielasmati- 
dae), в триасе отделяются формы с хорошо укрепленными лофофорами на 
ранних стадиях развитая, по во взрослом состоянии плектолоф у них име­
ет либо слабо выраженные боковые рукп, либо недостаточно полно под­
держиваемые брахидием (Angustothyrididae). 9

Ангустотироидный тип развития петли, по всей вероятности,— ис­
ходный для цейллеропдного и других близких типов, приводящих к жест­
кой фиксации лофофора не только в течение постэмбрионального развития, 
но и на взрослых стадиях. В этой линии намечается постепенное укрепле­
ние лофофора жесткими элементами скелета, способствовавшими стабили­



зации систем течений в мантийной полости раковины, специфических для 
каждой стадии развития лофофора (Rudwick, 1962). Максимального раз­
вития это явление достигает среди форм с даллинопдным типом онтогене­
за, процветающих в современных морях.

Укрепление боковых рук плектолофа могло достигаться и путем про­
стого разрастания передней части короткой петли (Aulacothyroideidae), 
но этот тип, известный только в триасе, оказался нежизненным, по-видимо­
му, в связп с недостаточным креплением лофофора на ранних стадиях раз­
вития. Также неудавшнмпся в эволюции теребратулпд оказались экспери­
менты в области выработки принципиально новых типов лофофоров, 
и такие специфические группы, как Laboiidae, являются, несомненно, сле­
пыми ветвями филогенетической схемы теребратулопдных брахиопод.

Эволюция кардиналия
Изучение древнейших представителен теребратулпд — мутационел- 

лид показывает, что первичный кардпналий у этой группы был построен 
по простому плану. Наиболее примитивный кардиналнн у рода Brachyzyga, 
имеющего только внешние замочные пластииы, но у одновременно суще­
ствовавших форм известна и внутренняя замочная пластина, либо цельная, 
перфорированная висцеральным фораменом (Podolella), либо разъединен­
ная, состоящая из двух изменчивой величины пластин (M uiationella). 
В раннем девоне появляются также роды со значительно более сложно уст­
роенным кардиналпем. У них наряду с цельной внутренней замочной пла­
стиной есть пластины, соединяющие круральные основания с дном створ­
ки (круральные пластины Клауда (Cloud, 1942), характерные для исклю­
чительно девонского надсемейства Stringocephalacea. В разных филогене­
тических ветвях стрингоцефаляций кардпналий претерпел существенные 
изменения, достаточно полно освещенные в работе Клауда (Cloud, 1942). 
Поскольку все эти модификации произошли в боковых ветвях, не имею­
щих прямых генетических связей с более молодыми теребратулпдами, 
в данном обзоре они опущены. Эволюционные изменения отдельных струк­
тур кардиналия в основном стволе теребратз^лпд отчасти рассмотрены в раз­
деле «Морфология...» в связи с выявлением гомологий среди замочных пла­
стин, что позволяет ограничиться лишь краткими дополнениями. В кар­
боне и пермп наряду с родами, имеющими цельную замочную пластину, 
прободенную висцеральным фораменом, появляются и в дальнейшем по­
лучают широкое развитие формы, у которых в результате либо оседания 
внутренней замочной пластины на дно створкп, лпбо ее соединения с септаль­
ными образованиями возникает разной формы желобовндная структура 
(септалий или разобщенные септальные пластины). Одновременно исче­
зает висцеральный форамен и появляется замочный отросток, отсутствую­
щий у форм с перфорированной внутренней замочной пластиной (Cranaeni- 
dae, Cryptonellidae, Labaiidae и др.). Значительность этой перестройки 
очевидна, но выяснение ее биологического смысла затруднено в связи 
с неопределенностью функционального значения висцерального фораме- 
на. Как уже отмечалось, исчезновение висцерального форамена обычно 
сопровождалось появленпем замочного отростка и, возможно, эти преоб­
разования приводили к перестройке системы мускулов открывателей. Кру­
ральные основания у образовавшегося типа кардииалпя, свойственного 
обширному надсемейству Dielasniatacea, направлены вентрально (круры 
диелязмоидные пли иыфулиферовые), и лишь в триасе появляются роды, 
у которых круральные основания ориентированы дорзально (префальци- 
феровые круры рода Coenothyris и др.).

Дальнейшая эволюция кардиналия шла в двух направлениях. В од­
ном из них (надсемейства Loboidothyracea и Terebratulacea) происходит 
полная редукция септальных образований, сопровождающаяся также ис­
чезновением зубных пластин п сильным развитием замочного отростка. 
Круральные основания имеют неодинаковую ориентировку среди предста­



вителей обоих надсемеиств, разного типа хруры возникали, по-видимому, 
неоднократно п независимо. В пределах Terebratulacea редукция кард и- 
налия идет еще дальше и в отдельных ветвпх (Cancellothyrididae) исчезают 
внешние замочные пластины и ножные му.жуды кренятся непосредственно 
на дно створки. Правда, здесь наблюдаются и обратные тенденции, выра­
жающиеся в восстановлении внутренних замочных пластин (Terebrafculi- 
пае), которые, однако, никогда не соед-; ляются в цельную внутреннюю 
замочную пластину. Среди Loboidothyracei также известны подобные фор­
мы с внутренними замочными пластинами (род Villgella), давншо начало 
сложным септальным структурам борепотирпд, конвергентным таковым 
днелязматаций.

В другой лпнии сохраняются септальные пластины и сильное разви­
тие получает септа (Zeileriidae, Aulacothyropsidae и др.). Круральные ос­
нования в данном случае имеют исключительно дорзальную ориентировку 
(круры префальциферовые). Замочный отросток отсутствует у древних 
представителей (аулякотиропснд, большинства ценллерид), по известен 
у более молодых форм (далллнпд), где у отдельных групп может достигать 
больших размеров (Gemmarcnlinae). Редукция, или разобщение септаль­
ных образований в этой линии, известна только у неогеновых и современ­
ных форм (роды Diestothyris, Macandrevia, Pictothyris ы др.)* Она происхо­
дит, по-видимому, разными путями и приводит к повторению кардшталия 
диелязматацпи (род Macandrevia) пли теребратуляций (род Diestothyris)

ОСНОВНЫЕ НАПРАВЛЕНИЯ ФИЛОГЕНЕЗА

Соотношение «теребратулоидных» и «тежбрателяоидных» ветвей
О происхождении теребратулпд высказан ряд предположений, к ко­

торым мы, занимаясь главным образом молодыми формами, ничего суще­
ственного добавить не можем. Отметим лишь, что большинство палеонто­
логов в качестве возможных предков теребратулпд указывало пористых 
ортпд (Cooper, 1937; Cloud, 1942; и др.). Однако в последнее время Вилль­
ямс п Райт (Williams, Wright, 1961) на основании сходства ручных под­
держек древних атрппнд на ранних стадиях развития с цеитропелловой 
петлей первых теребратулпд высказали другую точку зрения. Они счита­
ют, что цеитропелловая петля теребратулпд возникла в результате неэте- 
ническпх явлений от спиральных ручных поддержек спприферид (но 
Вилльямсу), и в качестве предков теребратулпд указывают отряд Spirife- 
rida. Теоретически это предположение допустимо, ко пока не доказано. 
Более того, центронелловая петля ассоциирует с простейшими трохоло- 
фуспым нлп шизолофусным лофофорами, которые известны в онтогенезе 
всех современных брахиопод, относящихся даже к разным классам. гГакая 
же картина, очевидно, была характерна и для прошлого лишь с той раз­
ницей, что у древних форм с большей долей вероятности следует ожидать 
появления примитивных тпнов лофофоров и па дефинитивных стадиях 
развития. Следовательно, вопрос о вознпкновептш теребратулпд в том ас­
пекте, как его ставят Вплльямс п Райт, сводится к образованию скелетных 
поддержек лофофора вообще, поскольку цечтронеллообразные ручные 
поддержки, по всей вероятности, могли бы появиться в любой группе 
с примитивным лофофором в случае возникновения укрепляющих мягкие 
руки скелетных образований.

Скелетные поддержки лофофора возникали неоднократно в истории 
брахиопод. Они имеют явно независимое происхождение у триасовых те- 
коспирид, спприферид (Е. Л. Иванова, 1959), отдельные попытки выработ­
ки известкового ручного аппарата известны у пента мер ид (род Eaantios- 
phen) и ортид (род Tropidoleptus). Не исключено, что иетля теробратулид, 
тоже имеет независимое происхождение, а следовательно, и предков этой 
группы можно искать среди групп, литейных известковых ручных под­
держек.



Первые теребратулиды известны пз наиболее низких горизонтов де^ 
вона (борщовскии горизонт Подолип, верхняя часть Kayser известняков 
Северной Америки), причем в этих слоях две группы существенно отли­
чаются по строению кардиналия — Mutationellidae с разобщенной или 
цельной внутренней замочной пластиной, лишенные круральных пластин, 
и Centronellidae (Rensselaeriinae), у которых наряду с цельной перфориро- 
ванной внутренней замочной пластиной развиты круральные пластины 
(Cloud, 1942). Несмотря на такую морфологическую разграниченность 
первых теребратулид, полифилетическое происхождение этого отряда ма­
ловероятно. Мы присоединяемся к мнению Клауда, что обе группы древ­
них теребратулпд произошли от одного предка, имевшего простой карди- 
налпй, сходный с таковым первых Mutationellidae, и круральные пласти- 
ыы центронеллид скорее уже вторичные образования в кардпналии.

Центронеллиды, вернее, все Stringocephalacea, отделившиеся в начале 
геологической истории теребратулид от основного ствола, представляют 
собой специфическую девонскую группу, которая, как уже отмечалось, 
является слепой ветвью в эволюции теребратулпд п в данной работе не 
рассматривается.

В другом направлении от мутационеллпд берут начало две самостоя­
тельные ветвн (рис. 164). В обеих ветвях сохраняется древний план строе­
ния кардиналия, но существенные изменения испытывают ручные под­
держки и связанный с ними лофофор. Одна пз ветвей (надсемейство Cryto-
nellacea) характеризуется развитием петли с длинными нисходящими и 
восходящими ветвями, поддерживающими, по всей вероятности, плекто- 
лоф (включая н боковые руки). Это моыотпппческое надсемейство с неболь­
шим количеством родов просуществовало без значительных изменений 
в строении кардиналия и петли (если пе считать модификаций в строении 
петли у родов Cryptacanthia и Gacina, обусловленных, по-видимому, выпа­
дением конечных стадий онтогенеза) до перми и вымерло к концу этого 
периода.

В другой ветви (Сгапаеиасеа) основные изменения связаны с приобре­
тением короткой петли, состоящей только из нисходящих ветвей, и попе- 
речпой лепты, поддерживающей либо только основание боковых рук и от­
части спиральные руки плекто л о фа, либо более примитивный лофофор, 
который не может быть достоверно реконструирован. Короткой петлей 
характеризуются роды семейства Craaaenidae, существовавшие вдевоне 
и карбоне, и с шгмн, насколько 
можно судить по постэмбрио- 
пальному развитию петли, мо­
жет быть связано специфичес­
кое семейство Labaiidae, у ко­
торого появляются дополни­
тельные образования на петле 
и, по-впдимому, уникальный 
для теребратулид лофофор. К 
этой же филогенетической вет­
ви следует отнести п формы с 
вторично упрощенной петлей, 
объединяемые в семейство '.чо- 
tothyrididae, хотя вполне воз- 
молччю, что они не представля­
ют гомогенной группы и воз­
ни клп в результате фетализа- 
цни от разных таксонов.

Labaiidae п Notothyrididae 
являются, несомненно, слепыми 
ветвямп, но от Cranaenidae в р иСл ^64. Филогенетические отношения над- 
карбоне в результате перестрой- семейств теребратулопдных брахиоиод.



ки кардиналия, приведшей к исчезновению висцерального форамена и 
преобразованию внутренней замочной пластины, берет начало обширней­
шее надсемейство Dielasmatacea, доминировавшее среди теребратулид 
позднего палеозоя п трпаса. У последней группы в карбоне и перми со­
храняется в целом общий с краненидамп тип онтогенеза ручных поддер­
жек и сходная взрослая петля. Только в самом начале истории Dielas- 
matacea (в среднем карбоне) известна попытка к выработке более эф­
фективных поддержек лофофора, приведшая к образованию длинных 
фланг на петле у Centronelloideidae, оказавшаяся весьма неудачной, 
насколько можно судить по малочпсленностп центронеллоидеид, непро­
должительности их существовання п узкой географической локализа­
ции (Северная Америка).

В палеозое от основного ствола диелязматид отделяются еще две вет­
ви. В одной из них (Heterelasminidae) идет перестройка кардиналия, при­
водящая к постепенной редукции сперва внешних замочных пластин (род 
Beecheria), а затем и септальных пластин, а следовательно, креплению 
ножных мускулов к дну створкн. Во второй линии (Gilediidae), гомоген­
ность которой очень сомнительна, исчезают зубные пластины. Обе эти: 
ветви представляют собой слепые ответвления от основного ствола диеляз- 
матация.

Наиболее существенные новообразования появляются у триасовых 
диелязматаций. В первую очередь следует отметить возникновение своеоб­
разного семейства Aulacothyroideidae, имеющего длинную петлю с обособ­
ленными нисходящими и восходящими ветвями, но сохраняющего диеляз- 
мопдный план начальных стадий постэмбриональиого развития. Эта груп­
па оказалась тоже недолговечной (конец среднего — поздний триас) и ге­
ографически обособленной (бореальные районы), что, как уже отмечалось, 
скорее было связано с несовершенством фиксации скелетными образовани­
ями лофофоров на начальных стадиях онтогенеза.

Достоверно в триасе, а вполне вероятно, в перми (род Pseudodielasma) 
или еще раньше (род Oligothyrina) у некоторых диелязматаций происхо­
дит полная редукцпя септальных образований (септы п септальных пла­
стин), сопровождающаяся исчезновением зубных пластин и приводящая 
к появлению обширного надсемейства Terebratulacea.

У этого надсемейства древние роды сохраняют днелязмоидный тпп 
онтогенеза петли. Настоящая центронелловая и мутационелловые стадии 
обнаружены у Plectoconcha variabilis (средний триас), но центронелловая 
стадия уже утрачена у позднетрпасового рода Pamlrothyris, а также 
триасовых и лейасовых видов рода Lobothyris, и молодые роды (на­
чиная по крайней мере с мела) лишены сложных стадий метаморфоза 
петли.

Terebratulacea наибольшего расцвета достигли в юре и мелу, когда 
были доминирующей группой среди теребратулид, и сохранились в совре­
менных морях. Хотя систематика надсемейства Terebratulacea находится 
и стадии становления, что ясно видно прп сравнении итогов изучения это­
го вопроса в последних работах (Макридип, 1964; Muir-Wood, 1965; Дагис, 
1968, п др.), совершенно очевидно, что большинство ископаемых родов 
принадлежит к одному основному стволу — семейству Terebratulidae. 
От него в результате небольших преобразований во внешнем облике рако­
вин, в характере складчатости лобного края, положении форамена и дру­
гих, а также в целом не существенных модификаций в строении кардина­
лия (типов крур), в разное время отделилось несколько небольших ветвей, 
монотипияеекпх (семейство Orthotomidae) или с малым количеством родов 
(Gibbithyrididae), просуществовавших недолго и имевших ограниченные 
пределы географического распространения. Только в генетической линии 
Nucleatidae — Cancellothyrididae происходит. более существенная пере­
стройка кардиналия. Здесь исчезают внешние замочные пластины п нож­
ные мускулы крепятся непосредственно па дно створки. Одновременно в



этой линии изменяется петля: исчезает дифференциация между нисходя­
щими ветвями и поперечной лентой, приводящая к образованию кольцевид­
ной петли с соединенными круральными отростками канцелотирыд. Эти 
изменения, однако, не повлияли на форму лофофора, и меловые (Steinich^ 
1965), а также современные Cancellothyrididae имеют такой же лофофор, 
как и Terebratulidae, т. е. плектолоф, в разной степени укрепленный стш- 
кулами.

Среди современных Terebratulacea есть роды и с иным строением ло­
фофора, но эти отклонения, порою очень значительные, не могут быть 
скоррелированы с модификациями петли. У рода Dyscolia примитивный 
лофофор, близкий к трохолофу (Fischer, Oehlert, 1891), по его петля прак­
тически не отличима от петли многих родов Cancellothyrididae (Clidono- 
phora, Gisilina и др.) с плектолофусным или субплектолофуспым лофофо- 
ром, а также петлп рода Eucalathis, имеющего своеобразный лофофор, 
истолкованный Мюир-Вуд (Muir-Wood, 1955) как спиролоф, но в действи­
тельности представляющий скорее сильно измененный плектолоф с пол­
ностью не развитыми боковыми руками.

В триасе происходит еще одно важное изменение в морфологии диеляз- 
матаций. У семейства Angustothyrididae, сохраняющего типичный днеляз- 
моидный кардппалий, на ранних стадиях развития петли возникают вто­
ричные элементы, из которых в дальнейшем формируется поперечная лен­
та брахидпя (аигустотиридный тин онтогенеза). Эти новообразования, воз­
никшие на ранних стадиях онтогенеза, по нашему мненпхо, сыграли боль­
шую роль в дальнейшей истории теребратулид.

Ангустотпрпды дали начало двум крупнейшим направлениям тереб­
ратулид — подсемействам Loboidothyracea и Dallinacea.. В первом направ­
лении происходит редукция септы и септалия, сопровождающаяся ростом 
замочного отростка. Взрослые Loboidothyracea очень близки к Terebratu- 
lacea, и на этом основании всегда относились к последнему иадсемеыству. 
В данном случае мы встречаемся с интереснейшим явлением, когда разные 
способы онтогенетических изменений привели к сходному конечному ре­
зультату (имеются в виду изменения ручных поддержек). Правда, полнот  
тождества в'строении петель теребратуляцин п лобоидотпрацшг нет. Еще 
Делоншам (Deslongchamps, 1884) отмечал, что в юрских отложениях встре­
чается ряд видов, которые, сохраняя общин план строения с короткой те- 
ребратулопднон петлей, отличаются значительной длиной ручного аппа­
рата. Впоследствии на это обстоятельство обратил внимание Сахни (Sahnir 
1928), который считал, что относительно длпппые петли преобладали сре­
ди юрских видов, а короткие — среди меловых. Наиболее полно эти раз­
личия были рассмотрены В. П. Макридпным (1964), впервые использовав­
шим их для систематических построений. Однако достаточно хорошо мор­
фологически отличаются лишь крайние модификации петель теребратуля- 
цтгй н лобондотпращш.

Между крайними длиннофланговыми и короткофланговыми формами 
существуют переходные модификации (например, короткая, лишенная 
фланг петля рода (надсемейство loboidothyracea) и относи­
тельно длинная петля теребратулопдного рода Plectoconcha) , системати­
ческое положение которых с уверенностью может быть определено толь­
ко после онтогенетических исследований.

Отмеченные резкие отличия в постэмбриональных изменениях пе­
тель, приводящие к сходному конечному результату, вполне объяснимы 
для конкретного случая и связаны с разной степенью фиксации лофо­
фора ручными поддержками на ранних стадиях развития у Loboidothy­
racea и Terebratulacea. У первого надсемейства, как уже отмечалось* 
появление вторичных элементов петли приводит к эффективному крепле­
нию молодых модификаций лофофора, но эта тенденция не распростра­
няется на дефинитивные стадии, в связи с чем взрослые петли теребра- 
туляции н лобопдотдрации имеют сходное строение.



Лобойдотирации появляются в позднем триасе и, насколько известно 
в настоящее время, вымирают в мелу. Объем этого ыадсемепства не совсем 
ясен, что в основном зависит от скудности онтогенетических данных, 
и филогенетические связи между отдельными семействами могут быть 
намечены лишь в самых общих чертах. От древнейших Loboidothyridi- 
dae в юре отделяются, вероятно, две ветви. С одной стороны, сулькат- 
ные и скульптироваиные Dictyothyrididae, принадлежность которых 
к Loboidothyracea пока доказана лишь косвенным путем (на основании 
сходства взрослой петли рода Dictyothyris с петлей преддефииптивноы 
стадии лобойдотиридид), с другой, — Boreiothyrididae, у которых петля 
и ее онтогенез тождественны таковым Loboidothyrididae, но сильно 
меняется карднналип (вторично возникают септальные пластины). Се­
мейство Loboidothyrididae является космополитом, роды семейства D i­
ctyothyrididae известны в южных и бореальных районах. Семейство 
Boreiothyrididae — чисто арктическая группа. Второе направление в 
историческом развитии теребратулид, берущее начало от Angustothyri- 
didae, связано с появлением разнообразных длиннопетельчатых мезо- 
кайнозойских теребратулпд. Последние, начиная с работ Бичера (Bee­
cher, 1893) и Делоишама (Deslongchamps, 1884), резко противопостав­
лялись всем остальным теребратулидам не только из-за формы взрослой 
петли и ее сложных онтогенетических измененпй, но и в связи с соедине­
нием ручных поддержек с дном створки только на ранних пли же и на 
дефинитивных стадиях развития. Эта точка зрения была принята большин­
ством палеонтологов, и в конечном итоге Мюир-Вуд (Muir-Wood, 1965) 
семейства Бичера были подняты до ранга подотрядов Terebratulidina 
и Terebratellidina. Объем последних обычно ограничивался мезозойскими 
формами, и в качестве исходной группы рассматривались цейллериды 
незавпсимо от того, какой таксономический ранг придавался этой группе. 
В. II. Макрпдин (1964) на основании отсутствия у цейллерид связи пет­
ли с септой считал их таксоном, равноценным Terebratellacea. чСтели 
(Stehli, 1956, 1965) к теребрателлпдам присоедиппл и палеозойские длин- 
нопстельчатые формы, полагая, что все теребратулиды с длинными ручны­
ми поддержками принадлежат к единой филогенетической ветвн (Te­
rebratellidina). Предкамп мезозойских цейллсрид он считал крнпто- 
неллид.

Иная точка зрения па происхождение мезозойских теребрателлпд 
у Еллиотта (Elliott, 1957), который на основании анализа геологи­
ческой истории семейств теребтателлопдных брахыопод, различий 
в онтогенезе ручных аппаратов п в строепии жардиналия выска­
зал предположение о полифилстпчиостн нпдссмсйства Terebratellacea 
и возможном его происхождении от разных групп Terebratulacca. Эта 
точка зрения была поддержала Вилльямсом и Роуэллом (W illiams, 
Rowell, 1965), хотя п без достаточной аргументации.

Построениям Стели, но которым криптонелднды считаются пред- 
ковой группой для цейллсрид, противоречат резкие различия в строе­
нии кардипалия этих таксопов и в онтогенезе ручных поддержек. Наибо­
лее существенное пз них — отсутствие у молодых криптонеллид высокой 
вертикальной пластины па эхмндии, хорошо развитой у цейллерид, 
на которой формируются вторпчпые элементы петли. Всех этих «не­
достатков» лишепы трпасовые апгустотпрпды, имеющие однотипный с 
цейллеридами кардпналий, а также идентичные начальные и средние 
стадии развития брахпдпя. Происхождение цейллерид от этой группы 
в результате появления лакун п разделения передней части довольно 
длинной петли на нисходящие п восходящие ветви более вероятно.

В генетической линии Angustothyrididae — Zeilleridae продолжает­
ся  наметившаяся у родов первого семейства тенденция к укреплению 
жесткими скелетными элементами лофофора, приведшая к поддержке 
боковых рук взрослого п.тектолофа. Дальнейшее развитие тендендш!



жесткой фиксации лофофора, а следовательно, п стабилизации фильтра­
ционных токов мы находим среды Aulacothyropsidae и Dallinidae. В пре­
делах семейства Aulacothyropsidae известны роды с петлей, соединен­
ной с септой (.Babukella , возможно, Eodallina, онтогенез которых не 
известен), но у большинства родов петля свободная на дефинитивных 
стадиях. Онтогенетические исследования этих родов показали, что креп­
ление петли к септе на ранних стадиях носит эпизодический и явно вто­
ричный характер. Происходит соединение аналогов вертикальной плас­
тины центронелловои петли с септой, и септальные образования имеют 
двойное строение. Они состоят из собственно септы, растущей от замоч­
ного края и являющейся элементом кардиналия, и вертикальных обра­
зований начальных стадии онтогенеза брахидыя. Таким образом, в пре­
делах семейства Aulacothyropsidae основной критерий, послуживший 
для обособления теребрателлоидных брахиопод, не выдержан.

Семейство Aulacothyropsidae с его специализированной петлей, 
по-видимому, не может рассматриваться в качестве предкового для дал- 
линид. Наиболее вероятным следует считать происхождение даллчнпд 
от цейллерпд, имеющих, по сути дела, одинаковый с даллинидамп онто­
генез петли (общие стадии кампагиформная, фреиулиформиая, теребра- 
талиформная и дефинитивная), тождественный кардиналий и апикальный 
аппарат. Возникновение связи петли с септой в этой линии происходило 
тем же путем, что и у Aulacothyropsidae, т. е. первоначально имело вто­
ричный и временный характер. Доказательство мы видим в двойствен­
ном характере септы у ряда ископаемых даллинид (Дагис, 1968) п глав­
ным образом в онтогенезе ручных поддержек среднеютского рода Hampto- 
nina. У последнего рода Муром (Moore, 1860) и Еллиоттом (Elliott, 
1950) были обнаружены экземпляры, находящиеся на прекампагиформ- 
ной стадии развития п имеющие вертикальную пластину, не связанную 
с дном створки, наряду с формами, обладающими на одинаковой стадии 
развития септальным столбиком. Также «ненормальные Hamptoninae», 
как их истолковал Еллнотт, по нашему мнению прекрасно подтверждают 
вторичный характер септального столбика даллинид и тесную связь 
цейллерид и даллинид.

Интересно, что соединение петли с дном створки или септой не явля­
ется привилегией так называемых теребрателлоидных брахиопод. В исто­
рии теребратулид были попытки выработки этого признака независимо 
от мезозойских длиннопетельчатых форм. Специальные исследования 
этого явления у диелязматпд позволили установить, что среди всех видов 
рода Rhaetinci встречаются молодые экземпляры, петли которых на 
центронелловои и мутационелловои стадиях развития связаны с дном 
створки (или разросшимся септальным валиком) и на этих стадиях имеют 
вполне «теребрателлопдный» вид (Дагис, 1968). Количество экземпляров, 
у которых брахиднй соединен с дном створки, не зависит от видовой 
принадлежности и у 12 изученных проб колеблется от 3 до 11 % по отно­
шению к общему числу молодых особей. Вместе с тем в одной пробе вида 
Rhaetina pyrifounts, происходящей из рифогенных известняков, содер­
жание подобных форм достигло 35%. С чем связаны подобные колеба­
ния в частоте встречаемости экземпляров, у которых брахидий 
соединен с дном створкп, выяснить не удалось, но минимальное их ко­
личество было обнаружено в пробах, собранных из отложении, свиде­
тельствующих о спокойных условиях осадконакопления, п максималь­
ное — нз рифогенных толщ.

Наблюдения над ранними модификациями петли рода Rhaetina про­
ливают свет на пути возникновения даллинид, поскольку в обоих слу­
чаях связь петли с дном створки возникала,, по-видимому, одинаково. 
У ранних даллинид скорее всего первоначально ручные поддержки соеди­
нились с септой где-то в начале прекампагиформной стадии, когда 
вертикальная пластина достигает максимальных размеров. Далее, бу-



дучп закрепленной отбором, эта структура (вертикальная пластина, 
соединенная с дном створки или септой) в результате онтогенетического 
ускорения сдвинулась на более ранние стадып п в конечном итоге у мо­
лодых даллипид септальный столбик стал первым элементом брахидия, 
появляющимся в онтогенезе.

Теребрателлоидные брахиоподы как формы, имеющие соединенный 
с дном створки ручной аппарат, несомненно, — полпфплетическая груп­
па. Соединение брахидия с дном створки выработалось независимо у 
Aulacothyropsidae и Dallinidae. В пределах последнего семейства появле­
ние связи петли с септоп (т. е. единственного признака, по которому 
отличается этот таксон от Zeilleridae) также, вероятно, происходило 
неоднократно. Выше мы уже отметили, что это соединение находится 
на стадии становления у рода ffam ptonina. Подобные явления могут 
быть отмечены и для рода Aulacothyris, и для близких ему форм. У триа­
сового вида Aulacothyris angusta ручной аппарат отделен от дна створки, 
но соединение этих элементов намечается у юрских представителей рода 
Aulacothyris или ему родственного рода (Бабанова, 1964) *.

Полифилотизм теребрателлондных брахпопод еще более ярко выс­
тупает при попытке выяснить происхождение другой крупной группы 
теребратулид, имеющей соединенный с дном створки брахпдип (семейст­
во Terebratellidae и близкие группы). Если вернуться к онтогенезу руч­
ных поддержек Loboidotbyracea, то можно отметить, что постэмбриональ­
ное развитие петли последних в целом очень сходно с таковыми у родов 
семейства Terebratellidae. У длиннофланговых лобойдотпращтп, как и 
у Terebtatellidae, восходящие ветви (правда, слаборазвитые) образуются 
без сложного процесса резорбции, начинающегося с закладки лакун, 
как у Dallinidae, что исключает возможность образования системы соеди­
нительных лепт, характерных для подсемейства Kingeninae и очень 
близкого к Dillinidae семейства Laqueidae. Небольшие отличия между 
онтогенезом петли длиннофлаяговых теребратулид и Terebratellidae наб­
людаются на начальных стадиях развития, поскольку вторичные эле­
менты петли у молодых Loboidothyracea скорее напоминают кашошоп 
даллинид, чем кольцо теребрателлид, но сходные явлеппя отмечепы 
Томсоном (Tomson, 1927) и у современной Terebratella inconspicua.

Более сильные различия намечаются лишь на дефинитивных ста­
диях развития ручных поддержек, но и онп при учете сходного функцио­
нального значения нисходящих л восходящих ветвей петли теребрат- 
теллид и длинных фланг теребратулид но имеют столь существенного 
значения, чтобы затмить общую картину сходства постэмбриоиалиного 
развития ручных поддержек рассматриваемых групп. Таким образом, 
если допустить возможность соединения вертикальной пластины длин­
нофланговых теребратулид с дном створки и закрепление этого призна­
ка на ранних стадиях развития (последние явления, как отмечалось 
выше, вполне реальны и известны у конкретных родов), родственные 
связи между ними и семейство Terebratellidae вполне возможны.

Значительное сходство с длиннофланговьши теребратулидами обна­
руживает п Terebratellidae. В первую очередь следует отметить строение 
брюшной створки, которая у Terebratellidae лишена зубных пластин, 
как и у всех семейств теребратулоидных брахпопод с длиннофланговой 
петлей. Этой же особенностью Terebratellidae резко отличаются от дал­
линид, у которых зубные пластйны хорошо выражены. У Terebratel­
lidae, как и у длиннофланговых теребратулид, обычно развит замочный 
отросток, почти всегда отсутствующий у Dallinidae.

Итак, мы склонны считать Loboidothyracea нредковой группой д̂ля 
Terebratellidae. В настоящее время трудно указать, какое пз семейств

* Л. И. Бабановой кампагпформная петля была оппсана у Aulacothyris  resupinata 
из лейаса Крьша, но определение вида вызывает у нас сомиенпя.



надсемейства Loboidothyracea является родоначальным для Terebratellidae. 
Морфологически к Terebratellidae наиболее близко семейство Boreiothy- 
rididae, имеющее, однако, ограниченное географическое распространение 
(Арктическая область), тогда как основное развитие теребрателлид проис­
ходило в южных морях (Elliott, 1951). Но если учесть, что в меловом 
периоде Terebratellidae распространены в разных областях и их геогра­
фическое обособление произошло значительно позднее, прямые генети­
ческие связи между Boreiothyrididae и Terebratellidae можно считать 
вполне реальными.

К семейству Terebratellidae близки специализированные Kraussini- 
dae и имеющие явно архаическое строение брахидия Platidiidae, кото­
рыми по сути дела в настоящее время и ограничивается объем Terebra- 
tellacea.

Следует отмстить, что для обоснования самостоятельности двух 
крупных групп среди теребратулид нередко привлекались и отдельные дета­
ли анатомии мягких частей современных родов. В первую очередь указы­
вается направление усиков лофофора на ранних стадиях развития. У те- 
ребрателлопдных форм они направлены (до шпзолофусной стадии) центро­
стремительно, а у теребратулоидиых — центробежно, но у рода Еиса- 
lathis, который, несомненно, является теребратулоидным, усикп центро­
стремительного направления. Такое же положенпе усиков было отмечено 
Е. Д. Конжуковоя (1957) у молодых экземпляров Cnismatocentrum sakha- 
linense.

У современных теребратулид п теребрателлид одинаковые тины 
систем мантийных каналов (Williams, 1956), но количество главных 
стволов разное. Четыре главных ствола, как у современной Macandrevia, 
имеют цейллериды, некоторые триасовые диелязматации (род Angusto- 
thyris) и девонские кранениды (Cloud, 1942).

Намечающиеся различия в анатомическом строении лофофора у рас­
сматриваемых групп, заключающиеся в разном количестве брахиаль­
ных каналов, тоже не выдержаны. Отличия, существующие между те- 
ребратулоидиой формой Terebratulina и теребрателлоидной Macandrevia, 
петь и среди представителей разных семейств Terebratellidina — родами 
Macandrevia и Magelania (Elliott, 1957).

Итак, филогенетические представленпя, в которых история теребра­
тулид понимается как независимое развитие нескольких крупных ство­
лов, разделившихся в раннем девоне, несомненно, упрощены. Онтогене­
тические исследования брахидия теребратулид позволяют доказать ге­
терогенность всех трех типов нетель, положенных в основу выделения 
подотрядов в пределах отряда Terebratulida (Stebli, 1965), а следователь­
но, отвергнуть этп подотряды как искусственные таксономические еди­
ницы, объединяющие генетически не связанные группы.



ОБЩИЙ ОБЗОР
СТРАТИГРАФИЧЕСКОГО И ГЕОГРАФИЧЕСКОГО РАСПРОСТРАНЕНИЯ

ТРИАСОВЫХ БРАХИОПОД

Триасовые брахиоподы уже не имеют первостепенного значения для 
стратиграфии, присущего им в палеозое. Причины такой деградации 
стратиграфической ценности этой группы двоякого рода. Во-первых, они 
заключены в самих брахиоподах и связаны с вымиранием на границе 
палеозоя и мезозоя ряда крупных таксонов, игравших ведущую роль 
в общем составе фауны брахиопод в палеозое. Это вымирание повлекло 
за собой освобождение брахиоподами многих адаптивных зон, в связи 
с чем в мезозойских отложениях остатки этих организмов встречаются 
в сокращенном по сравнению с палеозоем наборе фаций, т. е. брахиопо­
ды теряют характерную в предыдущих системах универсальность встре­
чаемости в морских отложениях. Кроме того, для триаса уже можно 
говорить о сокращении ареала существования брахиопод в целом. Осо­
бенно это относится к раннему и среднему триасу, когда брахиоподы 
вне Тетиса зачастую. лишь экзотические находки.

Стратиграфические возможности триасовых брахиопод ограничивают­
ся также их биогеографической разобщенностью. Забегая несколько 
вперед, отметим, что отличия в систематическом составе брахиопод раз­
ных палеозоогеографических областей настолько велики, что оставляют 
мало шансов на надежды применить данные по брахиоподам для плане­
тарных корреляций.

Второй причиной резкого снижения стратиграфического значения 
брахиопод в триасе следует считать интенсивное развитие цератитов, 
обладавших наряду с огромными темпами эволюции значительно мень­
шей фациальной зависимостью и соответственно большей частотой встре­
чаемости, что в конечном итоге и выдвинуло эту группу на первый план 
при стратиграфических исследованиях.

Вместе с тем есть ряд причин, побуждающих к выявлению стра­
тиграфического значения триасовых брахиопод (кроме самых общих, 
заключающихся в предпочтительности стратиграфических построений не 
по одной, а ряду групп ископаемых). Триасовые аммоноидеи, несмотря 
на их эврифациальность, не являются группой, полностью не зависимой 
от фаций. Они отсутствуют или редки во многих карбонатных толщах, 
отложившихся в зоне прибрежного мелководья (ракушняковые известня­
ки, криноидные известняки), и в рифогенкых толщах, где часто большого 
разнообразия достигают брахиоподы. Достаточно напомнить, что бо­
гатейшие коллекции аммоноидеи из верхнетриасовых отложени й Се­
верных Альп, описанные в классических работах Э. Мойсисовича, собра­
ны из ограниченного количества местонахождений, представленных в ви­
де маломощных линз, ряд которых в настоящее время выработан и пол­
ностью перекочевал в витрины музеев.

На границе триаса и юры происходит полная смена состава аммо- 
иоидеп, и к концу триаса приурочено одно из великих вымираний в исто­
рии этой группы, которое, будучи резким п повсеместным, не было, однако



внезапным. Уже в норийском веке аммоноидеи — величайшая ред­
кость на огромной территории севера Азии, немногим более многочислен­
ны они в Северной Америке. В рэтском веке аммоноидеи редки повсе­
местно и представлены небольшим количеством доживающих форм. 
Естественно, в это время возрастает стратиграфическая роль брахиопод, 
которые наряду с пелециподами занимают ведущие позиции в связи 
со слабой изученностью остальных групп ископаемых организмов.

В палеонтологической литературе высказывается мнение, что триасо­
вые брахиоподы значительно снизили темпы эволюции и по этой при­
чине малопригодны для целей стратиграфии. Наиболее пессимистические 
прогнозы в этом отношении были у Динера (Diener, 1915), которого вве­
ли в заблуждение явления конвергенции, широко распространенные 
среди брахиопод. Привлечение новых методик изучения триасовых бра­
хиопод, позволивших охватить значительно большее количество призна­
ков при систематических построениях и усовершенствовать систему 
брахиопод триаса, показывает явную ошибочность подобных утвержде­
ний. Более того, очевидно, что ряд таксонов, в первую очередь такие, 
как Athyridacea и Spiriferinacea, испытывает в триасе эволюционные 
вспышки, максимальные за всю историю развития. Также не возможно 
подозревать снижение темпов эволюции и в других группах (Retziidina 
Dielasmatacea и др.). Многочисленные доказательства сказанному можно, 
пайти в обзоре стратиграфического распространения брахиопод триаса.

НИЖНИЙ ТРИАС

Брахиоподы, как, впрочем, и мпогие другие группы бентоса, крайне 
редки в нижиетриасовых отложениях. Довольно большие комплексы 
пермских реликтов указывались пз нижних горизонтов триаса Армении 
(Сарычева, Сокольская, Грунт, 1965), Соляного Кряжа (Kummel, Tei- 
cliert, 1966) и Гренландии (Тгшпру, 1960). Однако в последнее время до­
казана ошибочность определения раннетриасового возраста вмещающих 
эти ассоциации пород или сомнительпость первичного залегания нпжне- 
триасовых отложений пермских брахиопод (Chao, 1965; Cooper, Grant, 
1971; Grant, 1970; Tozer, 1967; и др.).

В настоящее время заведомо раинетриасового возраста брахиоподы 
известны из Северной Америки (Айдахо) (Girty, 1927; Newell, Kummel, 
1942), Гренландии (Frebold, 1939), Приморья (Bittner, 18996; Дагпс, 
1965), Гималаев (Bittner, 1899а), Соляного Кряжа (Grant, 1970), Север­
ного Кавказа,. Мангышлака и Балкан. Ввиду немногочисленности видов 
они представляют относительный интерес для целей стратиграфии (осо­
бенно если учесть исключительную вспышку в развитии аммоноидей 
в это время), но имеют большое значение для выявления взаимоотношения 
и вопросов преемственности между палеозойскими и мезозойскими бра- 
хиоподами, в связи с чем ниже приводится сводка по всему известному 
к настоящему времени материалу.

Индские брахиоподы описаны в дайной работе с Кавказа (Neowel- 
lerella wesca, Crurithyrisl extima , Abrekia cf. procreatrix), из Приморья 
(Abrekia sulcata), единичные их находки известны из Гималаев (Abrekia 
procreatrix), Соляного Кряжа, откуда Грант (Grant, 1970) пз верхов Катваы 
свиты с Ophiceras описал Crurithyris? extima и Spinomarginifera sp., и 
Динвуди формации штата Айдахо Северной Америки (Mentzelia s p .f= Cru­
rithyris?), Costispiriferina mansfieldi, первые Fletcherithyris margaritovi). 
Небольшой комплекс брахиопод описан из нижнего эотриаса Шпицбер­
гена — Hustediella? spitzbergensis, «Terebratula» wittenburgi (возможно, Su l- 
catinella) и беззамковые формы.

Несколько более многочисленны брахиоподы в оленекских отложе­
ниях. В Северной Америке (штат Айдахо), в Тайнее формации известны 
Piarorhynchella triassica, Costispiriferina mansfieldi, С . roundyi, Plectoconcha



semisimplex, «Terebratula» thaynesiana. В Приморье в оленекском ярусе 
(о. Русский, зона Columbites parisianus, по Ю. Д. Захарову (1988)) встре­
чены Piarorhynchella triassica, Costispiriferina mansfieldi, Paranorellina p a r i- 
sz, Hustedie'lla planicosta, Fletcherithyris margaritovi, Spirigerinellina p y g - 
maea. По-впдпмому, сходный комплекс известен п в Маизуру зоне юго- 
западной Японии, откуда пз нпжнего трпаса Наказана (Nakazawa, 1958) 
приводит разнообразных сштрифершшд (скорее воды рода Costispiriferina), 
Fletcheritherithyris aff. margaritovi, ретципд и ринхонеллид (по всей веро­
ятности, представители родов Plusiediella и Piarorhynchella.)

Близкий к приморскому, но несколько обедненный комплекс извес­
тен и па Мангышлаке, откуда нами по сборам А. А. Шевырева и других 
определены Piarorhynchella mangyshlakensis, Costispiriferina mansfieldi, S p i - 
■rigerellina pygmaea, Fletcherithyris margaritovi. Наконец, многочисленные 
Fletcherithyris margaritovi встречены на Балканах (Восточная Старая 
Плагшна) (Ганев, 1961). В большинстве районов также известны беззам- 
ковые брахпоподы, обычно отпоспмые к двум впдам — Lingula tenuissima 
и L . borealis, определения которых в большинстве случаев зависят не 
от облика форм, а от их стратиграфического положения, в ’связи с чем 
они опущены из обзора.

При рассмотрении комплексов раппетрпасовых брахиопод бросается 
в глаза их малочисленность при относительно широком географическом 
распространении отдельных форм. Существенное сходство брахиопод мо­
жет намечаться в таких отдаленных регионах, как Северная Америка 
й Маигышлак, а общие впды могут присутствовать в еще более удаленных 
областях. В качестве примера можно привести Fletcherithyris margaritovi, 
известный на Балканах Мангышлаке, в Приморье, Японии и Северной 
Америке.

Подобная слабая бногеографнческая обособленность раннетриасовых 
брахиопод даже при малом количестве форм позволяет в отдельных 
случаях пспользовать их п для стратиграфия.

СРЕДНИЙ ТРИАС 

Анпзпнскнй ярус

Установлен в 1895 г. (Mojsisovics et a l., 1895) в качестве с тратигра- 
фического подразделения, объединяющего зоны Paraceratites binodosus 
и Р. trinodosus. Стратотип пе обозпачен, по Кюн (Kuelin, 1961) в качестве 
типовой местности указывает Большой Рейфлпнг па Эгшсе (латинское 
название Anisus), где развиты рейфлипгскпе известняки преимущественно 
с фауной зоны Р. trinodosus. Артхабер (Arthaber, 1905) добавил к анизию 
еще одну зону — Dacocrinus gracilis, не содержащую аммоноидей. Впос­
ледствии Спэт нарастил снизу разрез анизия слоями с Beyrichites Турции 
и Parapopanoceras слоями Калифорнии, выделив в анизийском ярусе 
две родовые зоны — Beyricliitan п Paraceratitan, а Каммел (Kummel, 
1957) разделил первую на две видовые подзоны — Neopopanoceras liaugi 
и Nicomedites osmani. Соотношение этих единиц с лишенными аммоноя- 
деп альпийскими эквивалентами (зона D. gracilis) остается ие впол­
не ясным.

Альпы. В пределах Альп и окружающих районов в настоящее время 
неизвестны брахпоподы пз нпжних горизонтов анизия (аналогов зоны 
D. gracilis), но они очень широко распространены в парацератитовой 
зоне, особенной зоне Paraceratites binodosus (=  зона Decurtella decur- 
tata многих авторов, например, Arthaber, 1905), п пзвестяы также в зоне 
Р. trinodosus. К сожалению, большинство местонахождений брахиопод, 
из которых собраны значительные комплексы видов, не имеет точной 
привязки, в связи с чем приходится приводить списки видов для анизия 
в целом.



В северных Альпах апнзнйские брахпоподы нечасты, но характерный 
комплекс этого пруса из разных местонахождений описан Биттнером 
{Bittner, 1890) — Decurtella decurtata, Piarorhynchella trinodosi, Punctospi- 
rella fragilis, Mentzelia mentzeli, Koeveskcillina koeveskalliensis, Teirctctinella 
trigonella, Schwagerispira schwageri, Coenothyris vulgaris, ад-
gustaeformis, Aulacoihyris angusta и др. Этп впды приурочены к разного 
рода относительно мелководным органогенно-обломочным известнякам. 
В халльштаттских мраморовидных известняках, образовавшихся в более 
или менее глубоких и спокойных участках бассейна, наряду с многочис­
ленными аммонопдеямн известны и брахпоподы, существенно отличающи­
еся от приведенного выше комплекса. Для района Халлыптаттского 
озера (Schreyeralm) Биттнер (Bittner, 1890) нз слоев с Г. trinodosus опи­
сал Novella retractifrons, N . refractifrons, Austrielulla arcula, Volirhynchici 
projeciifrons, V . p ro d u c tio n s , Koeveskallina lioeveskalliensis, Pexidella mar- 
more a и другие виды, среди которых почти нацело отсутствуют формы 
нз более мелководных (или отлагавшихся в более динамичной среде) 
отложений. Правда, эти отложения плюют, возможно, более юный возраст, 
по отличия в данном случае, несомпенпо, не эволюционные, а приемуще- 
ственпо фациальные, поскольку, как будет показало ниже, основной 
комплекс родов и даже многие виды слоев с Decurtella decurtata при 
сохранении фациальной обстановки переходят в ладпнскин ярус.

В Южных Альпах известны значительно более разнообразные бра- 
хполоды, главным образом пз Рекоаро известняков и пх аналогов (Bit­
tner, 1890; Tommasi, 1885, 1894, 1911, 1913; Casati, Gnaccolini, 1967 и 
многие другие). Кроме форм, приведенных для аппзнйского яруса Север­
ных Альп, здесь известны Koeveskallina paleotypus, Tetractinella tetractis, 
Sinucosta pectinata, Hirsutella canavarica, Dinarispira pia, Praecubanothyris 
sulcifer li др. Интересно, что в зоне Р. trinodosus (Casati, Gnaccolini, 1967) 
тот же комплекс, что н в Рекоаро известняках, обычно сопоставимых с бо­
лее пнзкими горизонтами ашхзия, но несколько обедненный (табл. 1).

Области развития германотипного трпаса. Под этпм названием объе­
динены разбросанпые в географическом отношении территории, распо­
лагающиеся вне альпийской складчатой зоны, характеризующиеся плат 
форменным типом разреза, в котором различаются три основных подраз­
деления — пестрый песчаник, раковинный известняк п кейпер. С апи- 
зипекпм ярусом обычно сопоставляется нижний раковинный известняк 
(Schmidt, 1928), развитый от Польши до Испании и далее в Северной 
Африке, что вполне согласуется с данными по стратиграфическому рас­
пространению брахпопод. Наиболее полные сведения о брахиоподах 
нижнего раковинного известняка нз разных районов ФРГ и ГДР (Sclio- 
thoim, 1820, 1822; Zenker, 1834; Seebach, 1861; Eck, 1862, 1865, 1880; 
Franlzen, 1881; Bittner, 1890; Kirchner, 1934; Schmidt, 1928, 1938; и др.). 
Весь разрез нижнего раковинного известняка сложен мергелями, детрп- 
тусовыми известняками с подчиненными прослоями песчаников, в кото­
рых брахпоподы встречаются в нескольких прослоях среди так называе­
мых волнистых известняков (Wellenkalk) и представлены формамп, широко 
распространенными в анизииских мелководных отложениях Альп — 
Decurtella decurtata, Costirhynchia mentzeli, Hirsutella hirsuta , M entzelia  
mentzeli, Punctospirella fragilis, Tetractinella trigonella, Coenothyris vulga­
ris, Aulacoihyris angusta и др. Отличительной чертой этого комплекса 
является обедгюпность видового состава, сопровождающаяся массовыми 
количествами экземпляров отдельных видов (С. vulgaris, Р. fragilis). 
Столь же богатые комплексы, брахпопод в нижнем раковинном известняке 
известны и в Польше (Assman, 1915; и др.). В западных и южных областях 
развития раковинного известняка брахпоподы в этих отложениях очень 
редки.

Единичные находки анизииских теребратулпд известны из Израиля 
(Brotzen, 1956), Испании (Wurm, 1911), Франции п других районов.
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Карпаты и Панонский массив. Брахиоподы анизийского возраста 
известны из разных частей Карпат, но по этому району практически от­
сутствуют мопографическпе работы, посвященные данной группе. На­
сколько можно судить по спискам, приводимым в стратиграфических 
работах, комплексы анизийских брахиопод близки к таковым Северных 
Альп и нижней части раковинного известняка германотипного разреза 
и лишь в Западных Карпатах появляются отдельные формы, характерные 
для анизпя южных Альп и Динарид. Наиболее полные списки анизийских 
брахиопод имеются из последнего района (Schreter, 1935; Homola, 1952; 
Bystricky, 1964; п др.) — Decurtella decurtaia, Piarorhynchella trinodosi, 
Holcorhynchella! a tillina , Punctospirella fragilis, Mentzelia mentzeli, Koe- 
veskallina koeveskalliensis, Tetractinella trigonella, Coenothyris vulgaris, в то 
время как об одновозрастдых брахпоподах Восточных Карпат есть лишь 
фрагментарные сведения (Patrulius, 1967; Славлн, 1963, 1967; и др.), 
все же достаточные, чтобы сделать вывод о принципиальном сходстве 
брахиопод обеих частей Карпат.

Несравненно более обильны п лучше изучены брахиоподы из разных 
районов Папонского массива, особенно в Задунайских горах, откуда 
они достаточно полно описаны (Boeckh, 1872; Bittner, 1890, 1900; Renz, 
19(J4) из аналогов Рекоаро известняков (Holcorhynchella delicatula, Н.? 
atillina , Piarorhynchella trinodosi, Mentzelia mentzeli, Koeveskallina koeves­
kalliensis, Norella refractifrons, Punctospirella fragilis, Dinarispira avarica, 
Costispiriferina manca, Sinucosta pectinata, Spirigerellinasturi, Angustothyris 
angustaeformis п др.). Отдельные формы этого комплекса известны из 
гор Мечен (Balogh, 1961), гор Аиусеии (Patrulius, Bleahu, 1967; и др.) 
и Северной Венгрии (в Буковых горах).

Балканы. Наиболее часты брахиоподы в Западной- Старой Плашше, 
откуда из слоев с Paraceratites trinodosus известен довольно большой 
комплекс (Стефанов, 1936; сборы автора в 1966 г.), не обнаруживающий 
существенных отличпй от такового Рекоаро известняков. Среди наиболее 
типичных видов анизийских брахиопод Балкан следует указать Decur­
tella clccurtata, Piarorhynchella trinodosi, Punctospirella fragilis, Tetracti­
nella trigonella, Coenothyris vulgaris, Mentzelia mentzeli, Koeveskallina koeves­
kalliensis п др. В Восточной Старой Плашше, где выходы среднего триаса 
известны только в виде переотложеииых глыб (Гапев, 1961), встречены 
та кисе отдельные виды перечисленного выше комплекса.

Динариды. Аиизпискпе брахиоподы Динарид, несомненно, наиболее 
разпообразпы. Их видовой состав выявлен достаточно полно (Bittner, 
1890, 1892а, 1902; K itЫ, 1903; Милосавльевич, 1933, 1935; Бешич, 1949; 
Сучич-Протлч, 1962, 1963; и др.). В настоящее время из анизийских 
отложений Динарид известно более 60 видов. Систематическое положение 
многих видов пока неясно, и с этой точки зрения аппзийский комплекс 
брахиопод нуждается в ревизии. В Черногории п Боснии из ряда место­
нахождений (Требевич, Сельяии, Ковач и др.) описаны ассоциации бра­
хиопод — аналоги рекоарского комплекса, которые наряду с широко 
распространенными формами пз родов Decurtella, M entzelia , Koeveskallina, 
Tetractinella п др. содержат многие новые и в значительной части энде­
мичные виды Holcorhynchella begum, Н . proclivis, II. dinarica, Н . post- 
rovicchiana, Dinarispira dinarica, Tetractinella hiplicata, T. hexagonalis 
и др. Иной видовой состав имеют брахпоподы из известняков с аммони­
тами халльштаттского облика, известные в окрестностях города Сараево 
(Bittner, 1890, 1892а). Брахпоподы пз этих местонахождений обнаружи­
вают существенное сходство с таковыми пгрепоральмских известняков 
в Северных Альпах — Norella retractifrons, N . refractifrons, Volirhynchia 
volitans, Piarorhynchella? turcica, Pexidella marmorea, Koeveskallina hoe- 
veslealliensis n др.

Таким образом, для анизийских отложений Альп, Карпат, Балкан 
п Динарид намечаются два комплекса брахиопод, приуроченных к разпым



фациям. Это, с одной стороны, сообщество брахпопод, обитавших в неглу­
боких бассейнах с относительно динамичной средой, в которой преобла­
дают виды родов Decurtella, Tetractinella7 Punctospirella, D inarispira , 
Costispiriferina, M entzelia , Koeveskallina, Coenothyris, и, с другой стороны — 
комплекс значительно менее разнообразный, приуроченный к болео за­
тишным и, вероятно, глубоким участкам бассейна, где преобладают 
виды родов Novella, Volirhynchia, Pexidella, Koeveskallina.

Крым, В Крыму анизннскпе брахноподы обнаружены совсем недавно 
в таврической свпте (Дагнс, Шванов, 1965), чем было впервые доказана 
наличие среднетриасовых отложений в этом районе. Позднее Т. В. Аста­
хова (1968) как будто нз аналогичных отложений привела оппсание Кар­
пинских аммоноидей, но в данном случае вкралась ошибка либо в опре­
деление аммонита, либо, что скорее всего, в стратиграфическую при­
вязку описанных экземпляров. Из линз пзвестняков в районе верхнего 
течения долины р. Бодрак, которые, возможно находятся in situ, нами 
определены Costirhynchia mentzeli, Punctospirella cf. jragilis , H irsutellu  
hirsuta, Mentzelia sp., Koeveskallina koeveskalliensis, Costispiriferina cf. m an- 
ca, Angustothyris angustaeformis и некоторые другие виды, обнаружива­
ющие теснейшие связи с аннзпйекпмп брахиоподамп Альп и Карпат.

Северо-Западный Кавказ. В этой районе большие комплексы анкзии- 
екпх брахпопод выявлены только в последние годы, п их частичное опи­
сание дается впервые в данной работе. /

К анпзийскпм отложениям па Северо-Западном Кавказе относятся две 
толщи — массивных известняков (горизонт Малого Тхача) и слоистых 
известняков и мергелей (ачетбокекпй горизонт) (Робинсон, 1932, 1937; 
Славин, 1964, 1967; и др.). Верхний горизонт соответствует зоне Рагасега- 
lites trinodosus (Шевырев, 1968). Горизопт Малого Тхача не имеет столь 
строгой привязки. А. А. Шевырев полагает, что он охватывает родовую 
бейрихптовую зону, одиако вполне вероятно, что горизонт Малого Тхача 
является аналогом и зоны Paraceratitcs binodosus. Брахноподы крайне- 
редки в низах горизонта Малого Тхача, где они представлены главным об­
разом Koeveskallina koeveskalliensis, Decurtella? tommasi, Punctospirella fra- 
gilis, Spirigerellina sluri и Sulca'tinella sulcata. В верхней части этого же 
горизонта (органогенно-обломочные, часто песчанистые известняки) встре­
чаются очень разнообразные п обильные по количеству особен виды — 
Decurtella decurtata, Costirhynchia mentzeli, Holcorhynchella delicatula, Piaro- 
rhynchella trinodosi, M entzelia mentzeli, Koeveskallina koeveskalliensis, Puncto­
spirella fragilis, Dinarispira p ia , Costispiriferina manca, Sinucosta pectinata,. 
Angustothyris angustaeformis, Coenothyris vulgaris, Tetraciinella trigonella 
ir др., обнаруживающие теснейшие связи с брахпоподами Рекоаро извест­
няков Альп и особенно с комплексами нз аналогов этих пзвестняков в За̂ - 
дунайекпх горах.

Интересно, что в отдельных местах Северо-Западного Кавказа (напри­
мер, ниже слияния рек Тхач и Ачешбок) среди органогсипо-обломочных 
пзвестняков верхней частп горизонта Малого Тхача появляются прослои 
обычно красных пелптоморфиых пзвестняков, в которых встречен инотх 
комплекс брахпопод — Volirhynchia volitans, V. producUfrons, Sulcatinella: 
wdhneri, Novella sp., Pexidella marmorea, Koeveskallina koeveskalliensis, Coeno­
thyris kra ffti, более близкий к ассоциациям видов из анизтшекпх халлып- 
таттских пзвестняков Альп п Дпнарид.

В ачешбокском горизонте брахноподы крайне редки п представлены 
отдельными видами, также очень широко распространенными в анпзийских. 
халльштаттских известняках Альп и Динарнд (Novella refractifrons intumes-  
cens, Novella sp., Pexidella marmorea).

Памир п прилегающие территории. Анпзпйские брахноподы в этой 
области изучены плохо. По сути дела, в настоящее время имеются лишь 
определения небольших коллекций, собранных во время геологосъемочных 
работ. На Центральном Памире анпзпйские брахноподы были собраны



Б. К. Кушлиньш (1963) из рангкульской толщи, где они встречены в раз­
валах вместе с аммонитами Monophyllites cf. sphaerophyllus Leiophylliies 
aff. pitamaha п др. Из этих сборов нами определены единичные Tetractinella 
trigonella, Punctospirella cf. fragilis, Aulacothyris angusta, Dinarispira sp.

Небольшой комплекс анизийских брахиопод был собран также 
Б. К. Кушлиньш на Юго-Восточном Памире из известняков кобригенскоп 
свиты (район Кызыл-Рабата) — Koeveskallina koeveskalliensis, Praecubano- 
thyris cf; sulcifer Holcorhynchella sp. inch, Puctospirella cf. fragilis. Брахио- 
поды в обоих районах имеют явное сходство с анпзийскимн формами за­
падных частей Тетпса, и скудность комплексов, по всей вероятности, объ­
ясняется лишь недостаточно полными сборами и плохой сохранностью 
материала, не позволяющей провести точные определения значительной 
части коллекций.

Небольшие коллекции анизийских брахиопод нами были определены 
также из Северного Афганистана (Koeveskallina koeveskalliensis, Puncicspi- 
гella fragilis, Dinarispira p ia , Tetractinella cf. trigonella). Последние приуро­
чены к органогенно-обломочным сильнодесчанистым известнякам и обна­
руживают явное сходство с комплексами нз одпофацпальных отложении 
А льп, Карпат и других областей.

Гималаи. Триасовые брахпоподы Гималаев описаны только в старых 
работах Столпчкн (Stoliczka, 18G6), Биттнера (Bittner, 1899) н Дипера 
(Diener, 1907, 1913) и не подвергались ревизии. Наиболее полные сборы 
апнзийских брахиопод известны в районе Сппти, где они встречаются 
в двух горизонтах — в зонах Rhynchonella griesbachi п Spiriferina stra- 
cheyi. Первая зона, являющаяся базальным горизонтом среднего триаса, 
содержит Norella kingi (возможно, относится к роду Costinorella), Piaro- 
rhynchella? griesbachi н Retzia himaica (возможно, Hustediella). Бели учесть, 
что Р .? griesbachi очень близка к Р. mangychlakensis, a Retzia himaica обна­
руживает большое сходство с Husledtiella planicosta, вполне вероятно, 
что этот комплекс имеет и несколько более древний, т. е. оленекский воз­
раст, но для подтверждения такого вывода пока нет достаточных данных.

В зоне Spiriferina strachyei брахпоподы более разнообразны. Здесь 
иа]зяду с характерными европейскими формами, такими как Piarorhyncel- 
la trinodosi~ Mentzelia mentzeli, Koeveskallina koeveskalliensis, Coenoihyris 
vulgaris, встречается значительное количество новых видов, систематиче­
ское положение которых, к сожалению, в большинстве случаев невыясие- 
по. Среди них следует указать Punctospirella strachey, очень широко рас­
пространенную также в современных арктических областях, ряд эндемич­
ных форм — «Rhynchonella» dieneri, «Rh.» salteriana, «Rh.y> muiabilis и др., 
а также виды, нзредка встречающиеся в восточных частях Тетпса (Spirige- 
г el Lina stoliezkai).

Китай. Морские отложения среднего трпаса с брахпонодамн в Китае 
известны в двух районах. В Южном Китае, провинциях Юньнань и Гуй­
чжоу (Loczy, 1899; Kolcen, 1900; Hsu Те-you, К. Chen, 1944; Ли Сы- 
гуан, 1952) и в Северо-Западном Китае, в горах Циляньшапь (Ян, Йин, 
19С2; Ting Pei-chen, 19G5). В Южном Китае по определениям Хсу Те-ю 
известны очень большие комплексы апнзийских брахиопод нз слоев Чжэнь- 
ань центральной части Гуйчжоу, которые пока монографически не обра­
ботаны. Вместе с тем отдельные описанные виды нз Южного Китая очень 
сходны с типичными формами из западных частей Тетпса, в связи с чем 
определения большого количества руководящих анпзийских видов Аль­
пийской области в южных районах Китая заслуживают доверия. Из ниж­
ней частп слоев Чжэньань, представленных розовыми массивными извест­
няками, известны Decurtella decurtata, Piarorhynchella trinodosi, Cosiirhyn- 
cilia mentzeli, Punctospirella fragilis, Dinarispira dinarica, Mentzelia mentzeli, 
Koeveskallina koeveskalliensis, Schwagerispira shewaregi, Coenothyris vulgaris 
и другие альпийские формы, а также ряд новых видов, который, насколько 
пам известно, до настоящего времени не описан.



Таким образом, если считать эти определения достаточно компетент­
ными, в анизийских отложениях Южного Китая можно установить комп­
лекс анизийских брахиопод, практически тождественный таковому из 
одиовозрастных отложений Альп, Карпат, Кавказа и других западных 
районов. Несколько необычными кажутся приведенные Хсу Те-ю опре­
деления из этих же известняков единичных экземпляров текоспиреллид 
(«Bitlnerulla» zitteli п «В .» yini sp. nov.) и кониыкинид (Koninckina sp .): 
которые во всех остальных районах имеют более молодой возраст. Также 
смущают и большие списки кассьянскпх пелеципод, определенных из сло­
ев Чжэньань. Последнее обстоятельство, возможно, указывает, что слои 
Чжэньань Центрального Гуйчжоу охватывают значительно больший стра­
тиграфический интервал, по не исключена возможность, что определения 
не вполне точные.

В Северо-Западном Китае аппзииские брахиоподы довольно много­
численны по количеству видов, но относятся к небольшому числу родов. 
Весь комплекс представлен почти исключительно новыми видами, система­
тическое положение которых нередко может быть определено лишь услов­
но. Последнее вызвано краткостью п в значительной степени формаль­
ностью имеющихся описаний, не содержащих достаточной информации для 
ревизии отдельных таксонов.

Большинство ринхопеллид, которое Ян и Йнп (1962) описали в соста­
ве рода Sepbaliphoria, может быть отнесено к роду Costirhynchia (С. tienchun- 
gensis, С . broeviplicata, C.rhomba, С. chuntzehoensis), а большинство сдири- 
ферин — к роду Costispiriferina (С. tsiunghaiensis, С. pauciplicata). По-вп- 
днмому, в этом комплексе присутствует род Sinucosta («Spiriferina» lipol- 
diformis). Крайне неясным остается род Aequispiriferina, имеющий внеш­
ний облик и скульптуру, характерные для рода Koeveskallina, и в то лее 
время зубпые пластины, что сближают его с родом Sinucosta. Возможно, 
один из тстисных родов — младший синоним рода Aequispiriferina , по этот 
вопрос не может быть решен в настоящее время ввиду недостатка сведении 
о китайском роде. В этом же комплексе известны редкие представители 
родов Schwagerispira (Sch. benecki) и Aulacothyris (A . angusta, А . opim a). 
1\1ногочнслештые, но мало отличающиеся виды, отпесенные Ян и Йик к ро­
ду Antiptychina (A . pentagona, A . arcta и др.), по всей вероятности, при­
надлежит к новому роду.

Несмотря на недостаточную изученность анпзнйских брахиопод Цпл- 
яныпаня, совершенно очевидна их специфичность. Как будет показано ни­
же, сходные цилянъшаньекпм формы обнаруживаются лишь в Приморье 
(если пе считать отдельных альпийских видов, идентификация которых 
не может быть убедительно доказанной).

Индокитай. Сведенпя об анизийских брахиоподах этой территории 
крайне фрагментарны н в основном относятся к Северному Вьетнаму 
(Mansuy, 1913; Сорэн, I960; By Хук и др., 1965), лишь единичные находки 
в последнее время сделаны в Бирме (Collignon ct al., 1968). Насколько 
можно судить по отрывочным дапным (из этих районов определены п ча­
стично описаны Н olcorhynchella bogumilorum, M entzelia mentzeli, Costispi­
riferina cf. possarti, Tetraciinella Irigonella), брахиоподы обнаруживают 
тесные связп с альпийскими формами и бедность комплексов, по всей ве­
роятности, в значительной степени зависит от неполноты изученности ре­
гиона.

Приморье. Анизийские брахпоподы в Приморье изучены намп по соб­
ственным сборам 1967 г. п многолетним сборам И. В. Вурия и II. К. Жар- 
ыпковой. Наиболее богатые комплексы были обнаружены па западном по­
бережье Амурского залива, в прослоях детритусовых известняков (зона 
Phyllocladiscites basarginensis, по 10. Д. Захарову, 1968), откуда опреде­
лены Р iarorhynchella cf. trinodosi, Costirhynchia tienchungensis, C. cf. brevi- 
plicata , Schwagerispira ex. gr. schwageri, Costispiriferina tsinghaiensis, C . cf. 
pauciplicata , Spirigerellina stoliezkai, Plectoconcha variabilis. В этом комп-



лексе преобладают анизипскпе виды, первоначально описанные в Цнл- 
япьшане, и присутствуют отдельные формы, имеющие широкое географи­
ческое распространение (Piarorhynchella cf. trinodosi), а также гималай­
ские виды (Spirigerellina sioliczkai).

В одновозрастных отложениях о. Русского, представленных более 
глубоководными фациями (алевролпты с аммоноидеямп), встречаются лишь 
редкие Costinorella zharnikovae, Spirigerellina cf. sioliczkai. В более низких 
горизонтах анпзтшского яруса на этом острове из песчаников зоны Leio- 
phyllites pradyumna собраны Punctospirella stracheyi, Spirigerellina siolic­
zka i,, Costispirlferina tsinghaiensis.

Некоторые систематические отличия, намечающиеся в разновозраст­
ных комплексах, по всей вероятности, обусловлены фациальными измене­
ниями. Как и в предыдущем районе, аинзийскне брахпоиоды о. Русского 
содержат отдельные гималайские п цпляиьшаньскпе формы.

Япония. Очень редкие находки брахиопод анизнйского возраста в 
этой стране в основном относятся к спириферинндам. Описанная Ябе н 
Шпмпзу из Рифу формации (Северо-Восточная Япония) Spiriferina kaneha- 
rai (Yabe, Shimizu, 1927), как совершенно правильно было указано Вестер- 
маниом (Westermann, 1962), является очень близкой, если не тождествен­
ной Punctospirella stracheyi. Очевидно, близкие формы присутствуют 
в Рукопш формации, Инаи группе в районе гор Кптаками, откуда 
известны Spiriferina cf. stracheyi и Sp. cf. fragilis (по всей вероятности, 
Punctospirella) .

По систематическому составу и его скудности анпзпйскпе брахиоподы 
Японии обнаруживают большое сходство с бореальными областями.

Северо-Восток СССР. Здесь брахиоподы в аннзпнскпх отложениях 
крайне редки. Довольно обычны беззамковые брахиоподы Lingula polaris, 
Discinisca sibirica, в то время как замковые формы практически неизве­
стны. Лишь в верховьях Колымы (Дагис, 1965) встречены редкие экземпля­
ры Fletcherithyris? zealandica и Punctospirella cf. stracheyi.

Шпицберген. В сборах последних лет сотрудников НИИГА (Клубов, 
1965; Пчелттиа, 1965) довольно многочисленные брахиоподы обнаружены 
па Шпицбергене (о. Баренца, Вап-Кейленфьорд на Западном Шпицбер­
гене). Все они крайне однообразны п относятся к единственному виду — 
Punctospirella stacheyi.

Северная Америка. Аинзийскне брахиоподы, как, впрочем, п триа­
совые брахиоподы в целом, здесь изучены крайне слабо. В Скалистых 
Горах Канады из формаций Тод и Уайтхорс (Westermann, 1962) известны 
довольно обильные Punctospirella stracheyi, которые собраны из пример­
ных аналогов зоны Paraceratites trinodosus. Из апизийских отложений 
Невады описан небольшой комплекс брахиопод, представленный исклю­
чительно эндемпнамп (Gahb, 1864; Smith, 1914). Наиболее вероятным 
следует считать анизийский возраст местонахождения Стар Каньона, 
откуда описаны Rhynchonella lingulala , Terebratula humboldtensis и Sp i­
riferina homfrayi. Последний вид, возможно, относится к роду Punctospi­
rella и близок к Р. stracheyi. Среди аиизтшскпх брахиопод Невады нет аль* 
шшскпх форм. Генетические связи этого комплекса ввиду его малочис­
ленности н слабой изученности остаются неясными.

Ладинский ярус
Установлен Биттнером в 1892 г. Термин предназначался для заме­

щения назваипя «норийскни ярус» в том смысле, в каком его употребил 
Мойсисович в 1892 г., который после выяснения ошибочной трактовки 
стратиграфического положения норийских отложений с Pinacoceras niet- 
ternichi предложил сохранить название «ыорийскип ярус» для стратигра­
фического интервала между так называемым альпийским раковинным 
известняком и каршшским ярусом, а для послекарннйских отложений 
ввел название «ювавский ярус». Возражая Мойсисовичу, Биттнер уста­



новил ладиискнп ярус для бухенштаннских и венгенскпх слоев Южных 
Альп (зоны Pro t rachyceras reitzi п Р. archelaus). Вместе с тем Биттнер 
отметил возможность включения в состав ладннского яруса кассьянских 
слоев, что послужило основанием многим исследователям (Arthaber, 
1905; Pia, 1930; и др.) для изменения объема ладпнского яруса и включе­
ния в его состав зоны Trachyceras аоп. Как будет показано ниже, в кассь­
янских слоях происходят существенные изменения в составе брахиопод 
и материалы по этой группе дают все основания для сохранения ладнн­
ского яруса в первоначальном объеме, предложенном Биттнером.

Стратотип ладпнского яруса не указан. Детальные схемы расчле­
нения ладинских отложений в последнее время разработаны для бореаль- 
ных регионов (Tozer, 1967; Tozer, Silberling, 1968; Arkhipov et a l., 1971), 
но их корреляция с альпийским стандартом пока не вполне ясна.

Ю жные Альпы. Здесь заведомо ладннские брахпоподы описаны нз 
мармолята известняков (Bittner, 1890; Salomon, 1895). В этих известня­
ках значительную часть комплекса составляют анпзпнскпе виды (D ina - 
rispira dincirica, Aniscictinella venetiana, Pexidella sturi, Volirhynchia prot- 
racbifrons, Aulacothyris angusta, Angustothyris angustaeformis) и новые 
формы, относящиеся к родам, широко развитым в анизийских отложе­
ниях (Mentzelici bittneri, Anisactinella stoppcini, A . undata, Novella rosa- 
liae, Aulacothyris rosaliae п др.). В меньшей степени представлены виды, 
обнаруживающие сходство с каршшскпмп формами (M entzelia arnpla 
radiaia, Anisactinella ^uadriplecta tenuicostata, Koninckella Iriadica depressa 
и др.).

Несколько отличный комплекс описал Филипп (Philipp, 1904) из 
района Предацо, но в нем обычны аипзпйскне виды — Dinarispira dina- 
rica, Tetractinella trigonella и др., а также новые виды родов, наиболее 
широко распространенных в анизийских отложениях (Н olcorhynchella 
suessi, Н . carresad, Anisactinella salomoni п др.).

Ладпнскпми следует считать брахпоподы, описанные недавно Тад- 
деп-Руггиеро (Taddei-Ruggiero, 1968) из формация Фаспто Южной Ита­
лии. Указанный автор отнес этот комплекс к анизню па основании стра­
тиграфического положения (ниже слоев с Daonella tramelli) п определений 
Spiriferina fragilis — вида, наиболее характерного для анизийских от­
ложений. Одпако присутствие в южноптальянском комплексе первых 
представителей рода Pexidella (Р. scandonei), близких к ладинским фор­
мам рода Anisactinella , и, вероятно, первых Hungarispirinae ( — Retzia  
sp., с. 367, табл. II, Фиг. 8, 9) дает больше оснований считать возраст 
данных форм ладштскпм. Форма, описаняая Таддеп-Руггиеро как S p i­
riferina fragilis, скорее не относится не только к этому виду, но и к роду 
Punctospirella .

Области развития германотнпного триаса. К ладинскому ярусу 
в этих районах относятся верхний и отчасти средний раковинные извест­
няки, в которых во Франции и ФРГ встречаются Punctospirella fragilis , 
Coenothyris vulgaris, С. cycloid.es (Schmidt, 1928), т. e. виды, наиболее ши­
роко распространенные (кроме С . Cycloides) в нижнем раковинном из­
вестняке.

Карпаты и Панонскнй массив. Небольшой комплекс брахиопод ука­
зывается Биттнером (Bittner, 1900) нз Задунайских гор, где в аналогах 
бухепштанна с Trachyceras reitzi были встречены Р iarorhynchella trinodosi, 
Tetractinella trigonella и Koeveskallina koeveskalliensis — виды, наиболее 
распространенные в анизийских отложениях этого района.

Значительно более разнообразные брахпоподы описаны нз предпо­
ложительно ладнискнх отложений в румынских Восточных Карпатах, 
в районе города Брашова (Jekelins, 1936), по в этом местонахождении 
наряду с сомнительными (по качеству определений) атшзпйекпмп видами, 
такими как Punctospirella fragilis, Angustothyris angustaeformis, встре­
чается большое количество характерных кассьянских форм: Bitlnerella ,



Thecospirella (Retzia schafferi) , PentactineUa, Diorisbella, Diplospirella и 
других, позволяющих уверенно датировать уже карнийский возраст.

Динариды. Наиболее полно ладинскпе брахиоподы описаны из албан­
ских Диыарид в работах Мартеллп (Martelli, 1904, 1906) и Впнасса де Рег­
ии (Vinassa de Regny, 1903). К сожалению, этп работы в значительной сте­
пени устарели и требуют ревизии как с точкп зрения стратиграфической 
привязки фауны, так и выявления систематической принадлежности от­
дельных видов. В этом районе, как и в Южных Альпах, большую часть 
фауны составляют виды, появившиеся в анпзийском веке (Dinarispira di- 
narica, Tetractinella trigonella, A ngustothyris angustaeformis u др.), и специ­
фические новые виды {iHoclorhynchella adriatica, Anisactinella gospodari п др.). 
Однако наряду с последними есть виды родов, наиболее характерных для 
более молодых отложений (PentactineUa cf. multicostata, Euractinella cont- 
rciplecta и др.).

Автор имел возможность изучить коллекцию брахиолод из этих же 
районов, возраст которых уверенно датируется находками ладинскпх ви­
дов Protrachyceras. Из ракушняковых известняков горы Альшнзес (хр. Мои- 
тенегро) определены Н olcorhynchella caressae, Н . cf. bogumilorum, Dinari­
spira dinarica, Costispiriferina sp., Mentzelia biUneri, M . cf. ampla radiaia, 
Koeveskallina cf. koeveskalliensis, Tetractinella trigonella, A ngustothyris aff. 
angustaeformis, Coenothyris sp. Теснейшие связи этого комплекса с анизпй- 
скпмп брахионодами также очевидны.

В остальных районах Тетлса ладинские брахиоподы крайне редки 
и изучены слабо. Плохой сохранности брахиоподы были встречены на Се­
веро-Западном Кавказе (зона Protrachyceras archelaus), они близки аль­
пийским видам Щ olcorhynchella cf. caressae, Anguslothyris cf. angustaeformis, 
Mentzelia bitineri, Costispiriferina sp.). Отдельные эндемичные виды, точное 
систематическое положение которых остается неясным, известны из ла- 
динеких отложении Гималаев (Stoliczka, 1866; Bittner, 1899а; Diener, 
1908) — «Rhynchonella» theobaldiana} Spirigerellina? hunica, «Rh.y> cf. rimki- 
nensis.

Северо-Восток СССР. В этой области небольшой, но очень стабильный 
комплекс брахпопод известен из верхнеладинекях отложений, зоны Na- 
thorstites (Дагис, 1965) — Sinuplicorhynchia kegalensis, Sulcorhynchia ап- 
ceps, Pennospiriferina (Pennospiriferina) popovi, Arciothyris solitus. В отли­
чие от альпийских ладинских форм сибирские виды принадлежат к родам 
более широко распространенным в верхнем триасе или же тесно гсиетиче- 
екп связанным с позднетриасоЛши таксонами. Все виды и роды этого ком­
плекса, насколько можно судить по имеющимся в настоящее время данным, 
эндемики.

Северная Америка. Сведения о ладинских брахиоподах этого конти­
нента крайне фрагментарны. По сути дела, известны описания всего двух 
видов из натгорститовых слоев Британской Колумбии (Whiteaves, 1889) 
неясного систематического положения ({«Terebratula>> liardensis и «Spirife- 
rina» borealis :|:), которые не проливают света на историю формирования 
триасовых брахиоподовых фаун Северной Америки.

Новая Зеландия. Очень своеобразный комплекс брахнопод известен 
из каихпкуан яруса Новой Зеландии (Trechman, 1918; Wilckens, 1927; 
Marwick, 1953, и др.). Степень изученности этой фауны далеко недоста­
точна, но мы имели возможность ознакомиться с коллекцией Тречмена, 
хранящейся в Британском музее естественной истории, что позволило 
в какой-то степени компенсировать пробел. Наиболее часты в каихикуан *

* Логан (Logan, 1964) отождествил этот вид с норпйской гималайской|формой 
«5р.» abichi, с чем трудно согласиться, поскольку канадские экземпляры существенно 
отличаются от гималайских формой раковины, характером кардинальных углов, реб­
ристостью, степенью загнутости макушки и другими особенностями внешней морфо­
логии.



отложениях виды эндемичного рода Mentzeliopsis (М . spinosa, М . horrida) 
и Athyris kaihikuana , который, по всей вероятности, является новым ро­
дом. Кроме того, цз этих отложении приводятся «Rhynchonella» maorica 
и «Д/г-.» nuggetensis (возможно, относятся к роду Costirhynchia), S p irife - 
rina trechmani ( =  Lepismatina trechmani), Spiriferina fragilis (= Lepism a- 
tina sp. nov.), Spiriferina kaihikuana (внутреннее строение типового эк­
земпляра неизвестно, но формы, описанные Уилкенсом (Wilkens, 1927, 
с. 23, табл. LV, фиг. 14, 15), бесспорно, относятся к роду Lepismatina), 
Fletcherithyris? zealandica и Spiriferina? carolinae, которая, безусловно, 
является спирифериноиднон формой и относится к новому роду.

Многие виды приведенного выше комплекса также встречены в одно­
возрастных отложениях Новой Каледонии (Drot, 1953). В целом брахпо- 
поды ладинского возраста этой области представлены исключительно 
эндемичными видами, содержат ряд местных родов и существенно отли­
чаются как от альпийских, так и бореальных одновозрастных фаун.

ВЕРХНИЙ ТРИАС 
!Карнийский ярус

Выделен Мойсисовычем в 1869 г. (Mojsisovics, 1869), который считал 
его промежуточной стратиграфической единице Гг между норииским и рэт- 
скым ярусами. Первоначально (по Моисисовичу) карннпскпй ярус вклю­
чал две группы (Badiotische, Larische grappe), объединяющие большое 
количество местных стратиграфических подразделений самого различного 
возраста — от анизийского (Wetterstein kalk) до рэтского (Plattenkalke, 
Dachsleinkalke) в современной трактовке. Стратотпп яруса не был указан.

В несколько более поздней работе Мойсисович (Mojsisovics, 1874) 
ограничил объем карнпйского яруса, приблизил его к современному, 
хотя и допустил некоторые неточности в последовательности залегания 
отдельных зон (например, обратное залегание зон Trachyceras aonoides 
и Tropites subbulatus).

Очень важно, что в качестве нижнего члена карнпйского яруса «сред­
не зсмиоморскогг провинции» (Южных Альп) Мойспсовпч указал слон 
St. cassian ( =  зона Trachyceras аоп). Следовательно, на основании прин­
ципа приоритета эти слоп и их аналоги должны быть отнесены к каршгп- 
скому ярусу. Окончательная ревизия карнпйского яруса была проведена 
Мопспсовичем в 1895 г. (Mojsisovics, Waagen, Diener, 1895). В этой ра­
боте установлены истинные взаимоотношения зон Trachyceras aonoides 
и Tropites subbulatus и в пределах карнпйского яруса выделены три 
подъяруса — кардевольский, юлийский и тувалийский, каждый из ко­
торых. по сути дела, соответствует одной аммонитовой зоне (Trachyceras 
aou, Т. aonoides, T ro p i te s  subbulatus).

Эта точка зрения, как уже отмечалось, оспаривалась Артхабером 
(Arthaber, 1906) и Пиа (Pia. 1930). На исключительно локального ха­
рактера литологических особенностях, а также анализе стратиграфиче­
ского распространения только одной группы ископаемых (даепкладацгш) 
они отнесли зону Trachyceras аоп ( =  кардевольскиГт подъярус) к ладпн- 
скому ярусу. Этой точки зрения придерживается большинство геологов, 
занимающихся стратиграфией триасовых отложений Альп (например, 
Kuelm, 1962) в настоящее время.

Как показал Якобсхаген (Jacobshagen, 1961), аммониты кардсволь- 
ского подъяруса более близки к юлипским, чем лоигобардским (венкеи- 
екям). Тозер (Tozer, 1967) высказал даже предположение, что кардеволь- 
скип и юлпйскип подъярусы могут быть отчасти одновременными. В ре­
шении вопроса о положении границы между средним п верхним триасом 
немаловажную роль могут сыграть брахиоподы. В кассьянские слои 
и их аналоги не переходят многие роды, значительные в сообществах 
среднетриасовых брахиопод, среди которых в первую очередь следует



И з м е н е н и е  р о д о в о г о  с о с т а в а  б р а х и о п о д  н а  г р а н и ц е  
л а д п н с к о г о  и к а р н п к с к о г о  я р у с о в  в А л ь п а х

Р од

A ngustot/iyris 
Coenolhyris 
V olirh у nclii а 
Н  olcorliynchella 
Р  и nctospi relict 
TetracLi nella 
Koeveskallina  
Penlactinella  
P ur  act in el l a 
A nisactinella  
Diplospirella  
Thecospirella 
Laevirhynchia  
BalcUonospira 
I f  и n gar is pi ra 
A nomacl / nella 
Tth'cocyriella 
Klipsteinella  
Veghirhynrhia 
B i l  inerd I a 
Cassia nospira 
.4 mphiclina  
Ko ninck i na 
Thecospira
Thernspi ro p<i s

Ладнн-
С К Н Й

Карнпйский

■ Норий- 
Сипй

Подъярус

карде-
вольский юлпйснпй туваль- 

с к и й

— —

отметить Holcorhynchella, Decurtella, Dinarispira, Punctospirella, Coenothy- 
ris, Tetractinella и др. (табл. 2). В то же время в кассьянских слоях по­
является большая группа родов и представителей более высоких таксо­
нов, пользующихся широким распространением в отложениях верхнего 
триаса: текоспирпды, почти все роды семейства Koninckinidae, ряд рет- 
циоидных родов (Cassianospira, Ilungarispira), а также отдельные роды 
риыхонеллнд, атирггд и спириферинид (Veghirhynchia, Anomdctinella , Ва- 
latonospira и др.). Если же обратиться к видовому составу брахиопод, 
то отличия ладинских и кассьянских комплексов еще больше. Лонго- 
бардо-кардевольскую границу переходят лишь единичные виды (напри­
мер, Euractinella contraplecta, Pexidella muensteri), которые к тому же 
в ладинскпх отложениях представлены формами, имеющими определен­
ные отличия от карнийских, и, вероятно, после дополнительного изучения 
окажутся новыми видами. Кассьянские же виды широко распространены 
и в более высоких горизонтах карния. Лонгобардо-кардевольская гра­
ница является, по-видимому, самой резкой в развитии триасовых бра­
хиопод, что позволяет нам присоединиться к оценке Мойспсовича объема 
карнийского яруса.

Южные Альпы. В этом районе карнпйские брахиоподы известны 
из разных фации и стратиграфических уровней. Брахиоподы зоны Тга- 
chyceras аоп наиболее полно изучены из уникального местонахождения 
у St. Cassian (Munster, 1841; Klipstein, 1843; Laube, 1865; Bittner, 1890,



1892а). Здесь в известняках и мергелях, тесно связанных с водоросле­
выми рифами, встречаются богатейшие комплексы брахиопод, детально 
описанные на уровне видов, но нуждающиеся в исследованиях внутрен­
него строения, поскольку систематическое положение многих форм ос­
тается неясным. Исследования коллекций из аналогов кассьянскпх слоев 
Венгрии и коллекции Клипштайна в Британском музее естественной исто­
рии, проведенные нами, позволили внести коррективы в систему этого 
своеобразнейшего комплекса. Однако дальнейшие исследования кассьян- 
ских брахиопод — одна из первоочередных задач в изучении триасовых 
брахиопод.

В кассьянских слоях появляется и получает широкое развитие боль­
шинство строфоменоидных родов, многие из которых дают характерные 
для этого комплекса виды — Koninckina leonhardi, Koninckella triadica, 
Amphiclinodonta cctssiana, Amphiclina laubei, Thecospiropsis zugmayeri, 
Bittnerella bittneri, Thecospirellci bidorsata. Очень разнообразны атириды 
кассьянских слоев, относящпеся к родам Anisactinella , Dioristella, P exi- 
della , Pentcictinella, EuractVnella, Amphitomella . Только для кассьянских 
слоев п их аналогов характерен род Hungarispira преимущественно в этих 
слоях развит другой своеобразный род ретциоидных брахиопод — Cas- 
sianospira. Среди ринхонеллид в кассьянскпх отложениях бесспорны виды 
рода Veghirhynchia, Novella, но для большинства ринхонеллоидных форм 
точная систематическая привязка пока не ясна. В основном в рассмат­
риваемых слоях распространены балатоноспирины (В. frondescens, В. k lip -  
steini и др.) и текоциртеллины, известны последние представители рода 
Koeveskallina (К. dalmani). Из теребратулид встречаются роды Camerothy- 
ris (С. subangusta) , Cruratula (С. eudora, С. carianthiacea) возможно, 
Sulcatothyris ( S . aulacothyroidea), а также ряд видов невыясненного си­
стематического положения в пределах отряда («Terebratula» suborbicula- 
ris, «Г.» semiplectct и др.).

Аналоги кассьянских слоев, содержащие сходные, но менее полные 
комплексы брахиопод, известны в Приморских Альпах (Bittner, 1892). 
Полностью кассьяновскими формами, но тоже обедненными, охаракте­
ризованы и так называемые пахикардиевые слои Южных Альп (Waagen, 
1903; Broili, 1904).

В более высоких горизонтах карнийского яруса рассматриваемого 
района брахиоподы приурочены преимущественно к так называемым 
райбльским слоям, довольно широко развитым в Карпнтии, Штнрпи, Лом­
бардии (Tommasi, 1890; Parona, 1889; Bittner, 1890, 1892; Woehrinan, 
1889, 1893; и др.). В пестрой толще раибльских слоев, представленных 
чередованием глинистых сланцев и известняков, нередко ракушняковых, 
известны отдельные кассьянские виды — Dioristella indistincta , D iplospi- 
rella wissmani, Anisactinella quadriplecta и многие специфические виды, 
среди которых преобладают конинкиниды (Koninckina telleri, Am phiclina  
squamula, A . amoena и др.), но наиболее характерны Sinucosta gregaria, 
Balatonospira lipoldi, Adygella julica, A . paronica, Aulacothyropsis zirlensis 
и виды рода Cruratula — C. eudoxa, C. forficula, C. carinthiaca.

По времени существования кассьянскии и райбльскип комплексы 
очень близки п, по всей вероятности, отличия между ними обусловлены 
фациальными особенностями.

Северные Альпы. Настоящие аналоги кассьянского комплекса в этой 
области неизвестны. В какой-то степени, возможно, ему соответствуют 
небольшие комплексы брахиопод из партнахских слоев п веттерштейн- 
ских известняков, откуда происходят некоторые кассьянские виды (Art- 
haber, 1906) — Mentzelia cassiana, Koninckina leonhardi, «Rhynchonella» 
subacuta и др.

Очень сходен с южноальпийским райбльским комплекс в кардито- 
вых слоях Северных Альп (Bittner, 1890), представленных чередованием 
песчаников, известняков и доломитов с многочисленными нелециподами.



Из этих слоев, примерно синхронных райбльскпм, описаны Sinucosta 
gregaria, Balatonospira lipoldi, Diplospirella wissmani, Anisactinella  ex. gr. 
quadriplecta, Koninckina leonhardi, Amphiclina amoena, Koninckella tria- 
dicay Thecospiropsis gii/nbeli, Adygella julica  и другие южноальпийские 
виды.

Совершенно иной облик имеют карнийские брахионоды Северных Альп 
из халльштаттских известняков (зоны Trachyceras aonoides и Tropites 
subbulatus). В этих относите.р>но глубоководных отложениях, нередко 
в значительной степени состоящих из планктонных фораминифер и со­
держащих большое количество аммоноидей и тонкостворчатых пелици- 
под (род Halobia), встречается весьма специфический комплекс брахио- 
под, представленный главным образом гладкимп ринхонеллидами из 
рода Austriellula  — A . p irum , A . angulifrons, А . а/гпеха, A . dila ta ta , A . ha- 
lophila и другими, видами рода Camerothyris (С. dualis, С. sandlingensis) 
и своеобразным родом Propygope. Здесь также известны последние пред­
ставители рода Cruratula. Карнийские брахиоподы халльштаттских из­
вестняков очень резко отличаются от брахиопод из одновозрастных от­
ложений райбльских и кардптовых слоев и в то же время имеют тесней­
шие связи с норнйскими халлыптаттскпмп фаунами брахиопод. Многие 
виды являются общими для карнийских и норийских халльштаттских 
известняков.

Карпаты и Панонский массив. В этом районе известно местонахожде­
ние, конкурирующее по богатству форм с кассьяискими слоями. Мы имеем 
в виду веспремские мергели у Балатона, пз которых Биттнером описан 
разнообразный комплекс брахиопод (Bittner, 1900), в значительной сте­
пени пересмотренный в данной работе. Возраст весдремских мергелей бо­
лее молодой по сравнению с кассьяискими, но, бесспорно, не моложе кар- 
нийского яруса. В этом местонахождении встречены разнообразные формы, 
обнаруживающие, с одной стороны, сходство с кассьяискими видами — 
Laevirhynchia tricostata, «Rhynchonella» linguligera, Klipsteinella calceola, 
Cassianospira huinboldti, Diplospirella subcurvata, D. wissmani, Dioristella 
indisiincta, Anisactinella quadriplicta, Koninckina leonhardi и другие, а с дру­
гой — содержащие многие виды, наиболее характерные для райбльских 
слоев — Thecospira tyrolensis, Amphiclina squamula, A . amoena, Adygella 
ju lica , Aulacothyropsis zirlensis, Sinucosta gregaria, Balatonospira lipoldi.

Брахиоподы довольно многочисленны и в некоторых других райо­
нах рассматриваемой области, но пока изучены крайне слабо. По-впдп- 
мому, разнообразны брахиоподы в Гемерскпх горах (Bystricky, 1964; 
Balogh, 1961; и др.).

Отдельные райбльские виды указываются Патрулиусом (Patrulius, 
1961) из Восточных Карпат и Симионеску (Simionescu, 1910) из Доб- 
руджи. Аналогами кассьянских слоев и весдремских мергелей, как уже 
отмечалось, являются известняки Брашова, из которых Йекелиусом 
(Jekelius, 1936) описан большой комплекс брахиопод.

Северо-Западный Кавказ. Здесь карнийские отложения представ­
лены мощной алевритово-сланцевой толщей, которая ввиду редкости на­
ходок аммоноидей не имеет более дробного расчленения, хотя ее каряип- 
ский возраст в целом не вызывает сомнений. Брахиоподы в этой толще 
встречены в базальных песчаниках и самых верхних слоях, представлен­
ных известковистыми алевролитами. Нижний комплекс содержит Ba­
latonospira lipoldi, Dioristella cf. indistincta, Adygella cf. ju lica , Aulacothy­
ropsis aff. zirlensis, Babukella loculus, Sulcatothyris tkhachensis, Costirhynchia 
spatiosa. Для верхнего наиболее характерны виды Koninckina telleri, 
Rhaetina alexandrina , Montzelia cf. ampla. Формы из этих комплексов 
обнаруживают наибольшее сходство с видами райбльских и отчасти кар- 
дитовых слоев Альп.

Памир. Брахиоподы встречены в бассейне р. Шинды, рифогенных 
известняках ак-ташской свиты, возраст которых датируется находками



Trachyceras triadicus, Thisbites agricolae и других форм (Кушлпп, 1969) — 
Am phiclina атоепа, Amphiclinodonta sp. inch, Thecospiropsis sp. ind., B it t - 
nerella bittneri, Dioristella cf. indistincta, Lepismatina sp. ind., Adygella cf. 
woehvmaniana, Aulacothyropsis zirlensis. Этот небольшой комплекс содер­
жит как кассьянские, так и райбльскпе формы, и его кариййский воз­
раст не вызывает сомнении.

Гималаи. Карпинские брахиоподы этого района (Bittner, 1899а; 
Diener, 1908) также не очень многочисленны. Среди них известны виды, 
тождественные или близкие альпийским формам,— Sinucosta gregaria , 
Adygella ju lica , Veghirhynchia cf. semiplecta, Cruratula ? indica. и другие, 
эндемичные виды — Aspidothyris kra ffti, «Diela.sma» tanguticum , Lepisma- 
iina deodarae, «Spiriferina» orophila и другие, а также формы, первона­
чально описанные в Гималаях и впоследствии встреченные в бореальных 
областях — Sulcorhynchia tibetica, Costispiriferina shalshalensis (Дагис, 1965; 
Logan, 1967).

Индонезия. Карпинские брахиоподы на о. Тимор многочисленны 
(Крумбек, 1924), но очень плохо изучены. В большинстве случаев они 
представлены новыми видами, которые, по мнению Крумбека, близки 
к альпийским и карнийским формам («Rhynchonella» subrcgilla, «R h .» са- 
naliculata, «Rh.» subangulifrons, Dioristella? sub indistincta). Это предполо­
жение трудно подтвердить или опровергнуть, поскольку внутреннее 
строение как альпийских, так и тиморских экземпляров неизвестно. 
Следовательно, не исключена возможность, что сходство чисто гомео- 
морфное. Кроме эндемичных видов, в кариппских отложениях Тимора 
имеются отдельные гималанскпе (Costispiriferina shalshalensis) п альпийско- 
гималайские {Adygella julica) виды, и в целом брахиоподы этого возраста 
о. Тимор, по всей вероятности, наиболее близки к брахпоподам одновоз­
растного комплекса Гималаев.

Кроме Тимора, отдельные виды карннйских брахиопод {Adygella 
julica) известны на о. Амбон (Boehm. 1908).

Северо-Восток СССР. Наиболее обильны и разнообразны брахно- 
поды в низах карикйского яруса этого региона, где они еще.тесно свя­
заны с фауной слоев Nathorstites, хотя комплекс в целом очень четкий 
и пользуется широким географическим распространением (Охотское по­
бережье, верховья р. Колымы, Омолонскнй п Колымский массивы). 
Для этого комплекса характерны Planirhynchia yakutica , Sinuplicorhyn- 
chia kegalensis, Dentospiriferina pepeliaevi, Pennospiriferina (Pennospirife- 
rina) costata, P. ( Spondylospiriferina) glabra, Aulacothyroides bulkutensis, 
Costispiriferina shalshalensis. На более высоких стратиграфических уров­
нях брахиоподы редки — Sulcorhynchia tibetica, Planirhynchia yakutica , 
Pseudolaballa bittneri, Canadospira ochotica п др.

Брахиоподы каргшйских отложений Северо-Востока представлены 
большей частью эндемичными видами и в значительно меньшей мере фор­
мами, известными в других районах: Канаде {Canadospira canadensis) 
п Гималаях {Costispiriferina shalshalensis, Sulcorhynchia tibetica).

Приморье. В этом районе встречены два комплекса брахиопод в от­
ложениях, возраст которых датируется как карнийскып.

В северных районах брахиоподы известны из рифогенпых известня­
ков тетюхинской свиты, на основании определений пелеципод отнесен­
ных Л. Д. Кипарисовой (1947) к нижней части карнийского яруса. Бра­
хиоподы в этих известняках редки, но очень сходны с альпийскими кассь- 
янскими формами (Thecocyrtella orientalis, Veghirhynchia semicostata, А т -  
phiclina sp., Thecospiropsis sp.), что подтверждает интерпретацию возраста 
тетюхянских рпфогенпых известняков, данную Л. Д. Кипарисовой.

Иная фауна брахиопод обнаружена в линзах ракушняковых извест­
няков, залегающих внутри песчано-сланцевой толщи с галобпямп в верх­
нем течении р. Киевкп. Здесь встречены виды Spiriferinoides sakawanus, 
Costispiriferina shalshalensis, Spirigerellina hunica, Aulacothyroides sudzu-



chensis, имеющие тесные связи с гималайскими и японскими карнийскими 
формами.

Япония. Карнийские брахиоподы Японии описаны в двух неболь­
ших работах Токуямы (Tokuyama, 1957а, б). Из провинции Тоса Кочи- 
гатани серии им оппсаны спирифериниды — Spiriferinoides sakawanus, 
Sp. yeharai, Sp. nasai n Punctospirifer tricidicus, по всей вероятности, от­
носящиеся к роду Costispiriferina, а также рынхонеллиды — Sakawair- 
hynchict tokombensis, S. katayami, Pictrorhynchia ? hirabarensis, P. nakafimen- 
sis, P . kochigatanensis и др.

Все японские виды являются новыми, отдельные тождественные им 
формы известны в Приморье п, возможно, на Северо-Востоке СССР (Sa- 
kawairhynchia olenekensis) .

В юго-западной Японии Наказава (Nakazawa, 1958) из Набе группы 
приводит списки многих спирнферинид, в том числе из рода Mentz.eliopsis 
(новые виды) и Psioidea conjuncta (--Pennospiriferina ( Spondylospiriferina)?). 
К сожалению, эти формы, получившие самостоятельные названия и во­
шедшие в стратиграфическую литературу, до настоящего времени не 
опубликованы, что исключает всякое их рассмотрение.

Шпицберген и- остров Медвежий. Карнийские брахиоподы о. Мед­
вежьего, описанные Бемом (Boehm, 1903), обнаруживают много общего 
с северо-восточными формами. Отсюда известны Rhynchonella sp. (= P la-  
nirhynchia cf. yakuticci), Boreiospira lundgreni, B. lindstromi, Spiriferina  sp. 
{ — Pseudolabalia cf. bittneri), Sp, ex aff. koessenensis (=  Canadospira cf. 
canadensis), Retzia arctic а (несомненно, спирифериноидная форма, скорее 
относящаяся к роду Costispiriferina), Terebatula teres (по всей вероятности, 
принадлежащая к роду Aulacothyroides) и ряд беззамковых форм.

Менее' полны данные о карнинскпх брахыоподах Шпицбергена, от­
куда нами из сборов геологов НИИГА определены Boreiospira lundgreni, 
Costispiriferina shalshcilensis, Planirhynchia yakutica, т. e. виды, широко 
распространенные на Северо-Востоке СССР, в Канаде, на о. Медвежьем.

Северная Америка. Небольшие комплексы брахиопод карнпйского 
возраста известны на этом континенте в следующих местах: на арктиче­
ских островах Канады (Logan, 1967), на Аляске (Smith, 1927), в Британ­
ской Колумбии (Ager, Westermann, 1963) и Калифорнии (Smith, 1927). 
В первом районе описаны только спирпферниы, представленные родами 
и видами, распространенными в карнипских отложениях Северо-Востока 
СССР и Шпицбергена (Cancidospira canadensis, Boreiospira lundgreni, Cos­
tispiriferina shalshalensis). На Аляске и в Британской Колумбии известны 
преимущественно рпнхонеллиды из родов Sinuplicorhynchia (S . blackwel- 
dcri), Pictrorhynchia (P . ha/niltonense, P. chapini и др.) и Sakawairhynchia 
(S. cf. tokombensis), значительное сходство которых с рпнхонеллидами 
Северо-Востока СССР не вызывает никаких сомнений.

Только с северными формами могут быть сравнены также виды, 
встреченные в карнинскпх отложениях Калифоршш. Ринхонеллиды 
в этом районе представлены исключительно видами рода Pictrorhynchia, 
прячем некоторые из них (Р . winnemae. Р, howcirdi) кроме Калифорнии 
известны в Британской Колумбии и на Северо-Востоке СССР. К бореалъ- 
ному роду Laevlthyris, по всей вероятности, относятся виды, описанные 
как Spirigera milesi и Тerebratula pyriformis. Более того, последняя форма 
скорее всего принадлежит к Laevlthyris tuchkovt.

Новая Зеландия. С карнийским ярусом обычно коррелируют два 
местных яруса Новой Зеландии — оретиая и отамитак (Marwick, 1953). 
Брахиоподы очень редки в первом (Wilckens, 1927; Marwick, 1953; Camp­
bell, 1968) и являются основными ископаемыми формами во втором. Для 
оретиан яруса характерны лишь редкие Fletcher ithyris? zealandica, Оху- 
colpella? cf. wreyi и Pennospiriferina (Spondylospiriferina) conjuncta. По­
следний вид згказьтвает на вероятное наличие обмена между раннекарнпй- 
екпми фаунами Сибири и Новой Зеландии.



В отамытан ярусе встречены Pseudolaballa australis, Psioidea nelso- 
nensis, Oxycolpella? wreyi, Rastelligera acutissima, Л. hectori, «Terebratula» 
pachydentata, «Г.» cf. hungarica и др. Весь комплекс крайне эндемичный 
и некоторое сходство обнаруживает только с карняискимн брахиоподами 
Северо-Востока СССР. Так, общин для этих областей — род Pseudolla- 
balla. «Terebratula» pachydentata имеет кардиналий, близкий к роду i£o- 
lym ithyris, и, возможно, относится к последнему. Форма, описанная Треч- 
меном (Trechman, 1918) как Terebratula cf. hungarica, очень близка к се­
веро-восточным карнийским видам рода Laevithyris.

В Новой Каледонии (Drot, 1952) карнийскпе брахионоды не обна­
руживают существенных отличии от новозеландского комплекса.

НОРИЙСКИЙ И РЭТСКИЙ ЯРУСЫ 
Проблема рэтского яруса

Нориискии ярус установлен Мойсисовичем (Mojsisovics, 1869). П ер­
воначально этот автор в его состав включил халлыптаттские известняки 
с Pinacoceras metternichi и цлямбахские мергели Северных Альп, с кото­
рыми он сопоставлял разновозрастные горизонты из других местностей. 
Стратиграфическое положение норийского яруса было определено оши­
бочно, он помещался ниже карнппского яруса — слоев с Tropites subbu- 
latus. После выявления ошибочности этих построений Мойсисович пред­
ложил для нория название «ювавскии ярус», но эта точка зрения после 
длительной дискуссии была отвергнута (см. описание ладпнского яруса). 
Окончательная схема расчленения нория, сохранившаяся до нашего вре­
мени, была разработана Мойсисовичем в 1902 г. (Mojsisovics, 1902). В этой 
работе к норийскому ярусу отнесены 6 зон, распределенных среди трех 
подъярусов: лацкого (зоны Discophyllites patens, Sagenites giebeli, Cla- 
cliscites ruber), алаунского (зона Cyrtopleurites bicrenatus) и севатского 
(зоны Pinacoceras metternichi n Sirenites argonautae).

Большой недостаток схемы Мойсисовича — ее сборный характер. 
Большинство биостратиграфическпх подразделений нория изучены из 
локальных местонахождений, и их последовательность в конкретных 
разрезах остается неизвестной. Стратотип норийского яруса отсутствует. 
Более того, в области развития халлынтаттских известняков (Северные 
Альпы) нет ип одного разреза, который можно было бы рекомендовать 
в качестве типового. Неудовлетворительное состояние стандартной схемы 
явилось причиной того, что установленная Мойсисовичем последователь­
ность аммоыятовых комплексов нория встречается только в Северных 
Альпах, в то время как корреляция порою очень больших комплексов 
норийских аммоноидей других районов с зонами единой шкалы сопряжена 
с большими трудностями. Последнее, по всей вероятности, связано с тем, 
что размещение локальных линз с аммоноидеями в халлыпаттских из­
вестняках, проведенное Мойсисовичем, содержит ряд погрешностей. 
На это указывал Киттл (Kittl, 1903) сразу после опубликования схемы 
Мойсисовича. Резкой критике схема Мойсисовича подвергнута в работах 
Тозера (Tozer, 1967; Silberling, Tozer, 1968), который приводит веские 
аргументы в пользу синхронности значительной части лацкого и севат­
ского подъярусов в Альпийских разрезах. Неудовлетворительность рас­
членения норийского яруса сейчас признается и австрийскими стратп- 
графами (Zapfe, 1967). Однако позитивные шаги для упорядочения де 
тальной стратиграфии норийского яруса пока никем не предприняты, 
еслп не считать небольших изменений в лацком подъярусе, предложен­
ных Спэтом (Spath, 1934), которые, по сути дела, не изменили представ­
лений об общей последовательности аммонитовых фаун норийского яруса 
Мойсисовича и многими исследователями не были приняты (Kurnmel, 
1957; Шевырев, 1968).



Рэтский ярус выделен Гюмбелем (Gumbel. 1861) «как верхний кей~ 
пер Альп или рэтские образования», залегающие между кейпером и лей­
асом. Из приведенных им разрезов следует, что под нижней границей рэт- 
ского яруса он подразумевал основание плдтчатых известняков, а верх­
нюю проводил по кровле верхних дахштейнских известняков с Conchodus 
infraliasicus (Pugin, 1962). Гюмбель включал в состав этого яруса кессен- 
ские слои и рэтские дахштейнские известняки (в современном понима­
нии), которые являются взаимозамещающпмп фациями (Arthaber, 1906). 
Как и для большинства ярусов триаса стратотип рэта отсутствует.

Верхняя граница рэта в настоящее время достаточно ясна и прово 
дится по подошве слоев с Psiloceras. Также, по-видимому, нет необходи­
мости рассматривать вопрос, к какой системе относится рэтский ярус. 
Французская школа стратяграфов. на основании большей частью палео­
географических соображений относившая рэт к лейасу (во внеальпип- 
скпх областях с рэта начинается обширная п продолжительная лейасо- 
вая трансгрессия), сдала свои позиции. Это нашло отражение в решениях 
Международного коллоквиума по юрской системе, состоявшегося в 1962 г. 
в Люксембурге, рекомендовавших рассматривать рэтский ярус в составе 
триасовой системы. Интересно, что ведущий доклад по этому вопросу 
был сделан представителем французской школы (Pugin, 1962), который 
предложил принять стратиграфическое положение рэта в первоначаль­
ной трактовке Гюмбеля.

Значительно более сложен вопрос о нижней границе рэта и его соот­
ношении с норипским ярусом. Кессенские слои залегают в основном на 
норийских доломитах (Hauptdolomit) с очень скудной фауной пелецп- 
под и гастропод (руководящая форма — Worthenia solitaria) или плитча­
тых известняках с Risoa alpina и чешуей гопопдных рыб, относимых не­
которыми исследователями (Arthaber, 1906) уже к рэтскому ярусу. Дах- 
штейнские рэтские известняки нередко очень тесно связаны с норкпскпмп 
отложениями, развитыми в такой же фации, их разделение обычно со­
пряжено с большими трудностями и не всегда возможно. Аммоноидеп 
ь подстилающих рэт слоях нория не известны, и их сопоставление про­
водится на основании пелеципод, брахиопод и других групп только в пре­
делах яруса. Соотношение кессенских слоев с халльштаттскими извест­
няками неясно, они нигде не встречены в последовательном разрезе. Бо­
лее того, халлыптаттские известняки и кессенскпе слои — взаимоисклю­
чающие фации, т. е. каждая из этих фаций не встречается в области рас­
пространения другой.

Граница между норийскими и рэтскими дахштейном, как уже отме­
чалось, трудноуловима и проводится по появлению мегалодонтид из ро­
дов Paramegalodus и Conchodus (Zapfe, 1964; Vegh, 1964, и др.). Зональное 
деление норийских дахштейнских известняков по мегалодонтидам не при­
вязано к аммояитовым зонам халльштатта, п нет уверенности, что но- 
рийско-рэтская граница в дахштейнских известняках строго соответ­
ствует кровле севатского подъяруса. В областях распространения гер- 
манотипного разреза морские отложения рэта с Avicula contorta и другими 
пелециподамп залегают на континентальном кейпере, и в этих районах 
граница между норием и рэтом остается неопределенной.

Аммониты в кессенских слоях очень редки п представлены преиму­
щественно видами полуразвернутого рода Choristoceras, распространен­
ного во всем верхнем триасе, начиная с карнпя. Помпецкий (Pompecky 
1895) привел значительно больший список рэтских видов, в котором 
кроме Choristoceras имеются виды родов Arcestes, Megaphylites и др., но 
стратиграфическую привязку этих форм нельзя считать безупречной. 
По сути дела, никем не была поддержана попытка Спэта (Spath, 1934) 
разделить рэт на две родовые зоны — Rhaetitan и Eopsiloceratan, осно­
ванная на недостаточно точных систематических ы стратиграфических 
данных.



В качестве аналогов халлыататтских фаций рэта Киттл (Kittl, 1903) 
11 Артхабер (Arthaber, 1906) рассматривали часть цлямбахских мерге­
лей. В Большом Цлямбахском грабене, по данным этих авторов, на Кох- 
лоцерас мергелях с Р aracochloceras suessi, Rhabdoceras suessi, Arcestes in- 
tuslabiatus, Monotis salinaria п. другими севатскими видами залегают хо- 
ристоцерасовые мергели и Choristoceras haueri, Ch. nobile, M egaphyllites 
insectus с индифферентными пелецпдодамп (Oxytoma inaequivalve) , пере­
крывающиеся в свою очередь мергелями с геттангскпми аммонитамп 
(Psiloceras calliphyllum, Euphyllites struckmani и др.). К рэтскому ярусу  
Киттл отнес верхнюю часть триасовых цлямбахских мергелей с Choristo - 
ceras большей частью на основании стратиграфических соображений. Моп- 
сисович (Mojsisovics, 1902) рассматривал хористоцерасовые мергели в со­
ставе севатского подъяруса. Эта точка зрения вполне оправдана с по­
зиций палеонтологических данных, поскольку практически все виды 
этого комплекса известны в севатскпх халльпттаттских известняках (ме­
стонахождение Steinbergkegel; Mojsisovics, 1893; Arthaber, 1906).

Если интерпретация стратиграфического разреза Большого Цлям- 
бахского грабена, данная Киттлом, правильна, этот разрез имеет огром­
ное значение для решения проблемы рэтского яруса. К этому вопросу 
мы вернемся ниже.

Северные Альпы. Норлиские брахлоподы в этом районе существенно 
отличаются в разных фацпях, которые уже отчетливо наметились в кар- 
нийском веке. В относительно глубоководных хал.тыитаттских извест­
няках (Suess, 1855; Bittner, 1890, 1892а; K ittl, 1903; Zapfe, 1965; и др.) 
встречается тот же специфический родовой комплекс, что и в каршш- 
ском ярусе. Более того, ряд видов (Austriellula dilatata, A . p im m , А . ап- 
gulifrons п др.) является общим для карнпйского и норипского ярусов. 
Другую большую группу видов составляют специфические Дорийские 
виды родов Austriellula  и Camerothyris {Austriellula laevis, A . juvavica, 
Camerothyris dualina, C. cornmendai и др.). Оноиь характерны для норпй- 
ского халдьштатта своеобразные теребратулондные роды с центронелло- 
вой петлей — Juvavella и Nucteatula. Представители других родов в халль- 
штаттскнх известняках немногочисленны и представлены в основном 
конпнкинидами (Koninckina leopoldi-austriae), атырпдами (Pexidella sf.roh- 
mayri) и единичными спирпферидамн и ретцпидами. В отдельных место­
нахождениях севатского халльштатта отмечаются виды: рода Halorella.

Преобладающими формами дахштеняских дорийских известняков 
(пли им близких разностей) являются виды родов Halorella н Halorelloi- 
dea (Bittner, 1890), встречающиеся нередко совместно с Monotis salinaria.

. О т л и ч н ы й  комплекс брахпопод содержится в коралловых известня­
ках Raxaple (Bittner, 1892а) норипского возраста, из которых описаны 
Lobothyris praepunciata, Rhaetina? euryglossa, многие олькотироидного 
облика виды с длинными септами, относящиеся, по всей вероятности, 
к роду Aulacothyropsis (Л. co/npressa, A . canaliculata и др.). а также свое­
образные рпнхонеллыды с треугольными очертаниями и значительной 
гладкой стадией, принадлежащие, видимо, к роду Trigonirhynchella.

Переходного типа фауна между халльштаттокон и дахтптейнской, 
в которой встречаются многочисленные галореллиды — Halorella arnphi- 
toma, Halorelloidea rectifrons, H. curvifrons и др. совместно с типичными 
халлыптаттекпмп видами родов Austrielulla  (4 . longicolis и др.) и Nuc.lea- 
tula (N. retrocita), известна из района Зальцбергского высокогорья (B itt­
ner, 1890). Для этих же слоев характерны многочисленные олькотироп- 
едды — Aulacothyropsis reflexa, A . frontalis и др.

Более молодые рэтекпе виды в норийских отложениях Северных Альп 
редки. Биттнер (Bittner, 1890) описал лишь единичные Oxycolpella оху- 
colpos из халльпттаттских известняков Штейнбергкогеля и несколько 
близких к кессеяскнм видов пз рифогенных известняков Зальцбергского 
высокогорья {Labalia cf. suessi, Sinucosta cf. emmrichi).



Рэтские брахиоподы в Северных Альпах приурочены главным об­
разом к кессеыским слоям, представленным чередованиехМ известняков, 
мергелей и сланцев, или к фацпалыю близким к последним штархембрег- 
скпм известнякам. Из этих слоев описан большой комплекс брахиопод 
(Suess, 1854; Zugmayer, 1880; и др.), широко распространенный также 
во многих районах, расположенных к востоку от Альп,— Bactrynium  
bicarinatum, Thecospira haidingeri, Euxinella subrimosa, Austrirhynchia cor- 
nigera, Laballa suessi, Zugmayerella koessenensis, Sinucosta emmrichi, Oxy- 
colpella oxycolpos, Rhaetina gregaria, Zugmayeria rhaetica, Zeilleria no- 
rlca и др.

Отдельные виды кессенского комплекса недавно были описаны Цапфе 
(Zapfe, 1967, 1967а) из цлямбахских мергелей (местонахождение Fi- 
scherwiese bei Aussee: Zugmayer ella koessenensis, Costirhynchia fissicostata, 
Bactrynium bicarinatuin) совместно с некоторыми более молодыми фор­
мами (Koninckina expansa, Rhaetina cf. elliptica). Они ассоциируют с боль­
шим комплексом рэтских пелеципод (Lopha haidingeriana, Dimyopsis in- 
tustriata и др.) и своеобразными головоногими, среди которых наряду 
с зональным рэтским видом Choristoceras marshi встречены RhacopJuyHites 
neojurensis, Arcestes polysphinctus, A . ex gr. galeati, Trematoceras cf. triadi- 
cuni, P Incites sp.

Карпаты и Панонскнй массив. В Западных Карпатах (Спасско-Ге- 
мерские горы) известно одно из наиболее интересных местонахождений 
позднетриасовых брахиопод, точный возраст которого является предме­
том оживленной дискуссия. Впервые п наиболее детально брахиоподы 
из органогенно-обломочных известняков у Дрыавы были описаны Битт­
нером (Bittner, 1890), определявшим отсюда основной комплекс кессен- 
скнх форм (Euxinella fissicostata, Sinucosta emmrichi, Laballa suessi, Zug- 
mayerella koessenensis, Lepismatina austriaca, Triadithyris gregariaformis, 
Zeilleria norica и многие другие виды) н ряд новых видов — Neoreizia 
superbescens, Thecospiropsis siazenbaumi, Mentzelia dernoensis u др. Мойси- 
сович (Mojsisovics, 1896) из этих же слоев привел многие аммониты (Ме- 
gaphy llites insectus, Placites oxijphyllus, Arcestes (Stenarcestes) subumbili- 
catus, Cladiscites tornatus и др.), позволяющие, по его мнению, коррели­
ровать известняки Дрнавы с севатским подъярусом. Последующие фау- 
ныстические исследования из этого района в целом подтвердили опреде­
ления Биттнера и Мойспсовича (Acker, 1907; Mabel, 1957; Pevny, 1964; 
Siblik, 1967).

Возраст известняков Дрнавы трактуется по-разному. Одни иссле­
дователи склонны относить их к рэту (Bittner, 1902; Goetel, 1917; Pevny, 
1964), другие же -- к норию (Mojsisovics, 1896; Mabel, 1957; Siblik, 1967). 
Дпыер (1934) рассматривал брахиоподы этого местонахождения в качестве 
типичной колониальной фауны (по Беррапду).

В Татрах (Goetel, 1917) рэтскпе отложения залегают на континен­
тальном-кеипере, имеют значительное фациальное сходство с кессенскпми 
слоями и наряду с характерными рэтскпмл двустворками (Rhaetavicula 
contorta, Chlamys ualonensis и др.) содержат основной комплекс кессенских 
брахиопод — Bactrynium bicarinatuin, Thecospira haidingeri, Austrirhyn­
chia cornigera, Euxinella subrimosa, Zugmayerella koessenensis, Sinucosta 
emmrichi, Oxycolpella oxycolpos, Rhaetina gregaria и др.

По-видимому, очень разнообразны норийская и рэтская фауны бра­
хиопод Румынии, что видно из списков, помещенных в стратиграфиче­
ских работах (Patrulius, 1967; и др.), но ее монографическое описание 
пока не проведено. Для Восточных Карпат (зоны утесов) Патрулиусом 
приведены верхнетрпасовые брахиоподы из нескольких пунктов. В горах 
Пертпаня (Vallee du Meghies) из светлых известняков, залегающих на 
известняках с Monotis haueri, определены Euxinella fissicostata, Oxycol­
pella oxycolpos. Sinucosta emmrichi, Aulacothyropsis reflexa и др. Патру- 
лиус отнес этот комплекс к норию и сближал с комплексом из дахштепн-



ских известняков Дрнавы, хотя с такой же достоверностью он может быть 
сопоставлен и с кессенскими слоями Альп.

Действительно, норийские брахиоподы, принадлежащие к альпий­
ским видам, известны в этом же районе в локальных местонахождениях 
(Vallee de Commana — Kontnckina leopoldiaustriae, Haloreila ex gr. am phi- 
toma и др.).

В синклинали Рарэу верхнетриасовые брахиоподы обнаружены 
только в отдельных глыбах, сохранившихся среди нижнемеловых кон­
гломератов. В некоторых из этих глыб известны кессенскпе виды бра- 
хиопод (Zugmayerella uncinata, Laballa suessi) в сообществе с норпйскими 
формами (Amphiclina cf. intermedia) (Merhardt, 1910), в других же встре­
чаются типичные кессенскпе формы (Austrirhynchia cornigera, Rhaetina  
gregaria) ассоциирующие с рэтскими двустворками (Lopha haidingeriana) 
(Patrtilius, 1967).

Балканы. Верхнетриасовые отложения с брахиоподами известны 
только в Восточной Старой Планине, в бассейне р. Луда-Камчия. Норий­
ские и рэтские отложения в этом районе сохранились в виде крупных 
глыб среди толщ карбонатного флиша, возраст которого не вполне ясен. 
Первоначально глыбы рассматривались как остатки крупных надвигов 
(Berndt, 1934; Berndt, Kockel, 1935), но позднее их генезис был связан 
с олистостромными образованиями.

Норийские и рэтские отложения представлены серыми и красными 
массивными известняками, по всей вероятности, рифогенными, опреде­
лить возраст которых зачастую трудно несмотря на большое количество 
содержащихся в них остатков ископаемых организмов.

К норийскому ярусу в этом районе могут быть отнесены известняки 
с Moisseievia moisseievi, Triadithyris gregariaformis, Rhaetina gregaria, W it- 
tenburgella m inuta , Lobothyris praepunctata и другими видами. Более мо­
лодые известняки содержат многочисленные Euxinella  cf. fissicostcita, 
Zugmayerella koessenensis, Sinucosta emmrichi, Lepismaiina auslriaca, O.ry - 
colpella oxycolpos, Majkopella worobievi, Rhaetina gregaria, Rhaetina cau- 
casica, Am phiclina intermedia и другие виды, которые обнаруживают боль­
шое сходство с альпийским кессенскпм комплексом и с фауной из толщ, 
завершающих разрез триасовых отложении Карпат (Дрнава) и Крым­
ско-Кавказского региона, где наряду с большим комплексом рэтских 
брахиопод известны норийские аммониты.

Малая Азия. В этом районе своеобразный комплекс брахиопод был 
описан Биттнером (Bittner, 18916, 1892а) из известняков с M ai коре На 
manzavini, залегающих в виде линзы среди сланцев с Halobia neurnayri 
в Мизии (г. Кызыл-Тепе). ОтЬюда изве'стны многие кессейские виды (La­
balla suessi, Zugmayerella uncinata, Neoretzia ex gr. superba, Sinucosta emm­
richi, Zeilleria cf. austriaca), а также новые формы — Euxinella anatolica, 
Majkopella manzavini, которые затем были встречены в наиболее молодых 
триасовых отложениях Кавказа и других районов. Пелециподьт энде­
мичные, но по крайней мере один вид из этого комплекса (Mysidia cf. 
orientalis) был впоследствии описан из рэтских отложений Альп (Zapfe, 
1963). Все аммоноидеи из известняков с М . manzavini имеют сходство 
с норийскими видами — Р Incites ex gr. р lathyphyllus, Stenarcestes cf. pla­
nus, Arcestes cf. oligossarcus (Mojsisovics, 1896).

Крым. Верхнетриасовые известняки с брахиоподами здесь встречены 
также в виде глыб, вторичные условия залегания которых вполне опре­
делены в одних районах (Петропавловка) и довольно сомнительны в других 
(р. Альма), где, возможно, известняки являются линзами в терригетшой 
таврической серии. В бассейне р. Салгир из глыб известняков в экснордцн- 
ской свите, возраст которой' датируется А. И. Шалимовым (1960) .как 
позднелейасовыи, известны преимущественно кессенскпе брахиоподы 
(Моисеев, 1932; Дагис, 1963а) — Laballa suessi, Zugmayerella koesse/iensis, 
Sinucosta emmrichi, Оxycolpella oxycolpos и другие, а также некоторые ме-



стяые виды (Rhaetina taurica, Amphiclinodonta taurica) и формы, перво­
начально описанные в известняках Турции спорного (норийско-рэтского) 
возраста. Примерно такой же комплекс известен и из глыбы в долине 
р. Альмы (Моисеев, 1926; Дагис, 1963а), но здесь кроме форм, описанных 
из района Салгира, встречаются виды пз известняков Дрнавы (Neoretzia 
su-perbescens) и норнйских отложений Кавказа (Crurirhynchici kiparisovae). 
По общему составу брахиопод крымские известняки достаточно хоро­
шо коррелирзиотся, с одной стороны, с кессенскими слоями Альп, 
а с другой — с известняками Дрнавы, «норппско-рэтскими» отложениями 
Кавказа, Турции, Балкан.

Северо-Западный Кавказ. В. Н. Робинсон (1932, 1937; и др.) и 
А. С. Дагис (1963а) в пределах норийских и рэтских отложении различали 
несколько толщ. К норийскому ярусу относились: 1) базальтовая толща, 
представленная конгломератами, песчаниками и песчанистыми известня­
ками; 2) рифогенная толща, сложенная большей частью рифогеннымп или 
органогенно-обломочными известняками; 3) толща красных известняков 
с Monotis caucasica W itt. Вышележащие толщп, образованные красными 
известняками с большим комплексом рэтских брахиопод, обычно относи­
лись к норийско-рэтским отложениям.

Как показывают новые данные, рифовые тела, сложенные в основном 
водорослевыми постройками и в меньшей мере гидроидными и склеракти- 
ннями, появляются с самих низов разреза и прослеживаются до верхних 
горизонтов. По простиранию рифогенные известняки переходят в глини­
стые или органогенно-обломочные песчанистые известняки, а на юго- 
востоке района в основании разреза широким развитием пользуются пес­
чаники и конгломераты. Выделяющиеся ранее толщи отражали большей 
частью фациальные особенности, а не стратиграфическую последователь­
ность отложений норийского и рэтского ярусов.

В норийских отложениях, возраст которых достаточно четко датиру­
ется по их соотношению со слоями с Monotis caucasica, известно несколько 
комплексов брахиопод, происходящих из разнофациальных отложений, 
обнаруживающих порою существенные отличия в систематическом составе.

В толще песчаников и известняков (базальная толща В. НС Робин­
сона), развитой в основании разреза (восточные районы области распро­
странения триаса), в отдельных прослоях песчанистых или детритусовых 
известняков встречаются Crurirhynchia kiparisovae, Oxycolpella robinsoni, 
Rhaetina elliptica , Rh. turcica, Triadithyris gregariaformis, Zeilleria moisse- 
ievi, Babukella loculus.

Более разнообразный, но вполне сопоставимый с первым комплекс 
встречается в органогенно-обломочных известняках центральных районов 
области распространения триаса на Северо-Западном Кавказе (район гор 
Ачешбок — Тхач) — Crurirhynchia kiparisovae, Moisseievia moisseievi, Oxy­
colpella robinsoni, Pseudocyrtina norica, Sinucosta cf. emmrichi, Rhaetina 
elliptica, Rh. caucassica, Adygella cubanica, Wittenburgella minuta, Theco- 
spiropsis communis, Amphiclina intermedia и др.

Совершенно иное сообщество брахиопод установлено в глинистых 
известняках норийского яруса по р. Куне — Trigonirhynchella trigona, 
Caucasorhynchia worobievi, Rimirhynchopsis triadicus, Oxycolpella kunensis 
Laballa suessi, L. plicata, Pseudorugitella pulchella, Worobievella caucasica, 
Cubanothyris elegans, Koninckina leopoldi-austriae и др.

Очень своеобразный комплекс был встречен в светлых известняках, 
примыкающих к водорослевым биогермам в бассейне р. Сахрай (балка 
Свинячья),— Austrielulla orientalis, Costirhynchia sp., Cubanothyris prima- 
rius, Caucasothyris august ip licatus, Spinolepismatina inconstans, Thecospira 
communis, Ampliclinodonta zugmayeri и др. Резко отделяется от всех рас­
смотренных лишь комплекс, происходящий из глинистых известняков 
р. Куны, который по общему облику фауны в некоторой степени напомина­
ет халльштаттские сообщества брахиопод. Остальные же связаны многими



местонахождениями, содержащими фауну промежуточного состава.
Во всех районах Северо-Западного Кавказа в верхней части разреза 

происходит резкая смена комплексов брахиопод. Систематический состав 
брахпопод в известняках, завершающих разрез триасовых отложений 
в этом районе, довольно однообразен — Euxinella iatirgvartaensis, Е . го- 
binsoni, Е. anatolica, Robinsonella mast aka nensis, Austrirhynchia cornigera, 
Laballa suessi, Zugmayerella koessenensis, Sinucosta emmrichi, Spinolepism ati- 
na vara, Oxycolpella oxycolpes, Majhopella worobievi, M . manzavini, Rhaetina  
pyrifonnis, Rh. gregaria, Zeilleria norica, reflexa, Neoretzia
superbescens, AC superba, Amphiclina intermedia и др.

Нпжний комплекс брахиопод, приуроченный к норийскому ярусу, 
содержит многие эндемичные формы, отдельные виды, тождественные 
(Pseudorugitella pulchella) или близкие (Austriellula) к норийским формам 
Альп, и некоторые формы, преимущественно распространенные в кессен- 
ских слоях илп синхронных пм образованиях западных частей Тетп- 
са (Laballa suessi, Triadithyris gregariaforniis). В верхнем комплексе 
преобладают кессенские виды, которые ассоциируют с местными формами 
и видами, первоначально описанными из Дрнавы п известняков с Mojho- 
pella manzavini Турции. Все аммоноидеи, собранные из верхней толщи, 
охарактеризованы норийскимн видами.

Остальные группы пзучены слабо или представлены индифферентными 
формами. По совокупности встреченных организмов завершающие разрез 
триаса на Кавказе известняки уверенно коррелируются с дахштейнскпмп 
известняками Дрнавы, известняки с М . manzavini Турции, а также рас­
смотренными выше известняками с кессенскимп брахпоподами Крыма ч 
Балкан. Наличие почти всего кессенского комплекса брахиопод позво­
ляет, казалось бы, провести надежную корреляцию рассматриваемых 
толщ на Кавказе с рэтом Альп, но как и во всех разрезах со смешанной фа­
уной этому противоречат аммониты.

Чтобы показать всю сложность разделения норийских и рэтских от­
ложений на Кавказе, ниже приводится послойный разрез этой части на 
западном склоне горы Ятыргварта.

На массивных известняках горизонта Малого Тхача (анизий) зале­
гают:

Мощность, м
1. Г ра вол литы и песчаники с прослоем конгломерата в основапшг
2. Песчапнки плитчатые ............................................................................
3. Черодонанце песчанистых известняков и песчаников с M o n o tism u -  

casiett, Oxycolpella robinsoni, Rhaetina e.lliptica, Triadithyris gregariaforniis
4. Печаннкп с прослоями гравелллтов ц мелкогалечных конгломера­

тов  
5. Песчаттлстг.ге известняки с коралловыми бпоп'рмамп. пеледипо-

дамп — Myophoria verbccki, Indoperlut glabra и брахлолодамн — Oxycol­
pella robinsoni, Triadithyris gregariaforniis, Rhaetina turcica, R h .  elliptica,  
Crurirhynrhia k i p a r i s o v a e ....................................................................................

6. Известняки красные орглтюгешго-обломочпыо с отдельными водо­
рослевыми биогермами. Кроме кораллов здесь встречены многочисленные 
брахлоподы — Crurirhynchia kiparisovae, Moisseievia of. molsseievi, Oxycol­
pella robinsoni, Pexidella strohmayri, Zeil leria molsseievi, Z .  bucowski, R h a e ti­
na cnucasica, Triadithyris gregariaformis, Camerothyris minor, Ornatothyrella 
or/iata, Wittenburgella mi nut a D a g y s ..............................................................

7. Известняки красные глинистые с линзами оргаттшегио обломоч­
ных известняков. Многочисленные брахлоподы — Moisseievia skirduensis ,  
E u xin e lla  iatirgvartaensis , Austrirhynchia cornigera, Zugmayerella koesenen- 
sts,  Laballa suessi,  Sinucosta bittneri, S .  emmrichi, W ittenburgella m inuta,  
T ria d ith yris  gregariaforniis, Rhaetina p y r i fo n n is , Zeil leria  aff. bukowski, Neo­
retzia superbescens . . . .....................................................................................

8. Темно-серые песчанистые известняки с прослоями песчаников н
алевролитов ...............................................................................................................

9. Чередование томно-серых песчанистых известняков п красных 
глинистых известняков. Фауна — E u xin e lla  robinsoni,  Е .  h u a n i in a ,  O x y ­
colpella oxycolpos, M afkopella  worobievi, M .  manzavini, Neoretzia superbes­
cens, Laballa suessi,  Spinolepismatina vara, Zugmayerella koessenensis, R h a -
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etina pyriform is,  Zeil leria bukowski, P lo cites  polydactylus, Af egaphyllites inse- 
ctus,  Rhacophyllites debilis,  Arcestes (Stenaroestes) leioctracus. Arcestes (Arce-
stes) ex gr. in t u s l a b i a t u s ....................................................................................  8 —10

10. Красные и бурые известняки, обычно слегка песчанистые, 
с брахиоподами Robinsonella mas taka пеп sis, Oxycolpella oxycolpos.M afkopella  
worobievi, Lahalla suessi, Zugmayerella koessenensis, Neoretzia superbescens,
Rhaetina p y r i fo r m is , Zeilleria m o r i c a ............................  ........................ 25—30

Выше с размывом залегают ленасовые отложения, содержащие в ос­
новании прослои мелкогалечыого конгломерата с обильным детритом и 
раковинами брахиопод, встречающихся в нижележащем слое.

Наиболее резкая смена комплексов брахиопод наблюдается в слое 7, 
где появляются многие рэтские виды, хотя еще встречаются отдельные 
норийские формы. В слое 9 собраны исключительно рэтские брахиоподы, 
но аммоноидеи в этом случае норийские. Вышележащая толща содержит 
сходный комплекс брахиопод со слоем 9. Таким образом, по двустворкам 
и брахиоподам в этом конкретном разрезе могут быть выделены аналоги 
как норииского, так и рэтского ярусов, тогда как аммоноидеи практически 
не оставляют места для рэтского яруса.

Памир. Норийские и рэтские отложения с брахиоподами развиты 
в центральной подзоне Юго-Восточного Памира (Дронов, Левен, 1961), 
где, согласно последним данным Б. К. Кушлина (1969), к ним относятся 
нейзаташская, пстыкскаяи бортепинская свиты. В районе р. Шинды нейза- 
ташская свита, представленная известняками с линзами кремней, залегает 
на карнийских^ак-ташских известняках и наряду с Monotis salinaria и ред­
кими норийскими аммонитами содержит Halorella amphitoma, И alorelloidea 
rectifrons, Zeilleria norica, Triadithyris gregariaformis и др.

В вышележащей истыкской свите, преимущественно терригенной, 
встречаются отдельные прослои и линзы, переполненные Halorella amphi­
toma, И. cf. rositana, Halorelloieda rectifrons и с более редкими Cubanothyns 
primarius, Austrielulla minor, Triadithyris gregariaformis, Crurirhynchia 
kiparisovae, Amphiclina intermedia и др. Брахиоподы встречаются совме­
стно с Monotis salinaria и аммоноидеями (Кушлин, 1969) Rhacophyllites 
debilis, R. neofurensis, Paracladiscites timorensis, Pinacoceras parma, Placites 
oxyphyllus, Rhabdoceras suessi.

Соотношение бортепинскои свиты н истыкскоп не вполне ясно, 
в конкретных разрезах не проверено. У Бор-Тепа эта толща лишена ока­
менелостей в нижней половине и, возможно, является здесь аналогом 
истыкской свиты (в трактовке Б. PC Кушлина). В верхней части свиты 
появляются биогермы, состоящие в основном из гидроидных и склсракти- 
нин, к которым приурочены многочисленные брахиоподы — Lepismatina 
austriaca, Sinucosta ammrichi, Laballa suessi, Mentzelia cf. rotunda, Neoret­
zia superbescens, Rhaetina gregaria, Rh. elliptica , Aulacothyropsis eminens, 
Euxinella levantina, Triadithyris gregariaformis, Pamirothyris kushlini, 
Zeilleria kysylrabatensis, Pamirotheca aulacothyroidea, Thecospira haidingerl, 
Th . granulata и др. Вместе с брахиоподами встречается очень характерный 
комплекс двустворок — Rhaetavicula cf. contorta, Chlamys valonensis, 
Indopecten glabra, In . aff. serraticostata.

Норийский возраст брахиопод из нейзаташской п истыкской свит, 
а также их широкие связи с западными частями Тетиса не вызывают сомне­
ний. В верхах бортепияской свиты брахиоподы содержат многие кессен- 
ские виды, значительное число эндемиков и формы, первоначально описан­
ные из известняков со смешанной норлйско-рэтской фауной Кавказа, 
Турция, Дрнавы (Euxinella anatolica, Neoretzia superbescens и др.). По­
скольку в бортешшской свите не известны норийские аммоноидеи и появ­
ляются двустворки, близкие или тождественные кессенским видам, вполне 
оправданным можно считать ее рэтсжпй возраст, устанавливаемый 
Б. К. Кушлиным.



Гималаи. Норийские брахиоподы в этом районе встречаются в Спити, 
где из коралловых известняков, монотисовых слоев и кварцитовой серии 
(Орре.1, 1865; Bittner, 1899; Diener, 1908) описан в целом единый и резко 
отличающийся от рассмотренных районов Тетиса комплекс — Hagabirhyn- 
chia bambanagensis, Spiriferinci ? abichi (форма, по всей вероятности, отно­
сящаяся к новому роду), Misolia maniensis, М . maniensi for mi's, Oxycol- 
pella  ? dieneri, Aulacothyrts ? joharensis, Neoretzia asiatica, Am phiclina  sp.

В перекрывающих норийские отложения извеотняках, которые 
сопоставляются с рэтским ярусом, встречаются лишь точно не определен­
ные спириферинпды и род Misolia (М . noetlingi) .

Оман. Очень сходный небольшой комплекс брахыопод недавно был 
описан из сумра и асфал формаций Оманского п-ова (Hudson, Jefferies, 
1961), возраст которых достаточно уверенно датируется как норийский. 
Здесь встречены Н agabirhynchia arabica (по всей вероятности, младший 
синоним Н. bambanagensis), Spiriferina  ? abichi, Misolia noetlingi, M . lenti- 
cularis в ассоциации с многочисленными пелециподами, явно тяготеющими 
к индийским и индонезийским формам.

Индонезия. Норийские брахиоподы в этом районе известны на.остро­
вах Тимор (Krumbeck, 1923; Ager, 1968), Серан (Wanner, 1907; Krumbeck, 
1924; Wanner, Knipsher,* Schenk, 1952), Буру (Seidlitz, 1914; Krumbek, 
1923), Мизол (Seidlitz, 1913), Целебес (Kutassy, 1934). Руководящей фор­
мой нория является род Misolia, представленный многочисленными ви­
дами, нуждающимися в ревизии. Из разных местонахождений на о. Тимор 
известны Spiriferina subgriesbachi (вид, близкий к Sp. ? abichi), M isolia  
asp era, Aitlacothyris ? cf. joharensis, Timorhynchia nimassica, Halorella sp. 
(возможно, Hagabirhynchia), т. e. комплекс, в целом очень близкий к гима­
лайскому. На других островах определены главным образом многочислен­
ные виды рода Misolia (М . misolica, М. pinajae, М . Ъигиса, М . wanneri 
и др.). Исключение составляет о. Серан, из северной части которого 
Баннер описал бесспорные Halorella amphitoma, Iialorelioidea rectifrons, 
H . plicatifrons (Wanner, 1907). Рэтские брахиоподы в этом регионе не из­
вестны.

Индокитай. В Северном Вьетнаме позднэтриасовые брахиоподы из­
вестны из известняков Па-Ма, обнажающихся в бассейне р. Сонг-Да 
(Mansuy, 1913; Fromaget, 1959; By Хук и др., 1965). Мы имели возмож­
ность изучить коллекцию брахиопод из рифогенных известняков Па-Ма 
по сборам вьетнамского геолога By Хук. В результате проведенной ре­
визии определены следующие виды: Amphiclina cf. intermedia, Laballa  cf. 
suessi, Sinucosta songdae, Spinolepismatina aff. тага, Rhaetina bamaensis, 
Rh. complanata, Trigonirhynchella ? vietnamica, Aulacothyropsis bisinuatus. 
Несмотря на значительный видовой эндемизм, фауна в целом обнаружива­
ет явные генетические связи с фауной западных частей Тетиса и резко от­
личается от гималайских и индонезийских комплексов. Среди пришлых 
форм здесь известны виды, описанные как из норийских (Amphiclina cf. 
intermedia), так и рэтских (Laballa cf. suessi) отложений. By Хук и 
Л. Д. Кипарисова (1965) отнесли известняки к рэту, поскольку кораллы из 
этой толщи имеют в целом рэтскпй облик и таковы же отдельные находки 
пелеципод (Chlamys cf. valonensis).

По данным А. Е. Довжикова и других (1965), известняки Па-Ма пере­
крываются маломощными алевролитами с Cardium aff. cloacinum, A natina  
cf. praecursor, Noridiscites sp., Megaphyllites sp. В последнем комплексе 
сочетаются рэтские двустворки с бесспорно норийскими аммоноидеями.

На территории Китая позднетриасовые брахиоподы практически не 
изучены. Насколько можно судить по кратким описаниям отдельных форм, 
выполненных Ридом (Reed, 1927), и спискам определений в работе Ли Сы- 
гуаыа (1952), норийско-рэтские брахиоподы в Южном Китае имеют скорее 
альпийский облик и явно не содержат характерных индонезийских и ги­
малайских компонентов.



Северо-Восток СССР. Согласно последним данным, к норийскому 
ярусу на Северо-Востоке СССР кроме монотисовых слоев следует отнести и 
слои с Otapiria ussuriensis. Для норийских монотисовых слоев этого района 
характерны Omolonella omolonensls, М  axillirhynchia triadica, ZugmayereVla 
eurea, Z. inaequiplicata, Orientospira gregaria, Viligella rotunda, Orientathyris 
ochoticus, Laevithyris rossochae, Kolymothyris kolymensis, Auiacothyroides 
gizhigensts, Anadyrella infrequens и др. Слои c Otapiria ussuriensis, ранее 
относившиеся к карнийскому ярусу, содержат наряду с характерными 
норийскими видами родов Kolymothyris, Laevithyris, Orientospira и других, 
вероятно, еще ряд карнииских видов (Sulcorhynchia tibetica) пли им род­
ственных форм (Costlspiriferina terekhovi). Стратиграфическое положение 
видов, приведенных ранее из верхней части карнийского яруса (Дагис, 
1965), нуждается в уточнении.

В надмоыотисовых отложениях брахпоподы в большинстве случаев 
представлены совершенно иными видами. Исключение составляет по­
бережье Охотского моря, где отдельные норийские виды (Viligella rotunda, 
Kolymithyria kolymensis, M. axilUrhynchia triadica) прослеживаются значи­
тельно выше последних находок Monotis caucasica. Для остальной части 
разреза этих районов, а также надмонотисовых отложений в целом других 
областей Северо-Востока СССР характерны Piarorhynchia formalis^ Р. diva, 
Planirhynchia attrita, P"seudohalorella sibiricci, Zugmayerella eurea, Costi- 
spiriferina asiatica, C. viligensis и др. Как и норийские, брахиоподы из 
надмонотнсовой толщи представлены эндемиками, которые за пределами 
Северо-Востока СССР пока нигде не обнаружены.

Аммониты в монотисовых и более высоких горизонтах крайне редки и 
за исключением отдельных находок из надмонотисовых отложений р. Ви- 
лиги (Попов, 1961; Дагис, 1963а), где встречены Megaphyllites insectics, 
Arcestes cf. colonus, Placites sp., Paratibetites sp., происходят в основном 
из Чукотки. Из этого района Ю. Н. Поповым (1961) и А. И. Афицким 
(1967) приводятся довольно большие комплексы, которые, однако, из-за 
плохой сохранности материала во многих случаях не имеют точных ви­
довых определений.

Ю. Н. Попов различал в этом районе два комплекса аммоноидеп — 
нижнекарнийский, связанный с монотисовыми слоями (М. ocholica), 
и верхненорийский, приуроченный к надмонотисовои толще. А. И. Афиц- 
кин выделил три местные зоны, которые, по его мнению, соответствуют 
трем подъярусам нория, выделенным Мойсисовичем в Альпах. Нижняя 
зона с Halorites buchi, Arcestes colonus, Placitus cf. postsymmetricus и средняя 
c Juvavites interruptus и другими охватывают значительную часть слоев 
с М . ocholica, а верхняя с Placites symmetrica и многими точно не опреде­
ленными видами из родов Chctdiscites и Arcestes соответствует верхней части 
слоев с М . ocholica и всем надмонотисовым отложениям.. Перекрывается 
надмонотисовая толща в этом районе пачкой песчаников, без фауны, выше 
которых прослеживаются алевролиты и песчаники с Waehneroceras.

Приморье. Как уже отмечалось, норийские брахиоподы Приморья 
представлены темн же видами, что и на Северо-Востоке СССР (Дагис, 
1965), но комплекс в целом значительно беднее (iOrientospira gregaria, 
Orientathyris ochoticus, Viligerella rotunda, KolymithyriS kolymensis, Laevi­
thyris rossochae). Брахиоподы в норийских отложениях Японии не известны.

Северная Америка. Брахиоподы из норийских и рэтских отложений 
этой территории практически не изучены и, насколько можно судить 
по стратиграфической литературе, немногочисленны. Описания отдель­
ных видов, приведенные Смисом (Smith, 1927), не позволяют составить 
даже самых общих представлений о систематичен ом составе и генетичес­
ких связях норийских брахиопод Северной Америки.

Единственная заслуживающая внимания находка происходит из 
верхней suessi зоны Хозера (Tozer, 1967; Lees, 1934), где в коралловых 
известняках отмечена Spondylospira lewesensis. Этот же род известен из



верхнетриасовых отложении южных штатов Америки (Cooper, 1944), 
но их точная стратиграфическая привязка не ясна.

Южная Америка. Позднетриасовые брахиоподы на этом континенте 
известны только в Перу. Впервые они были описаны Тпльманом (Til- 
mann, 1917) из отложений, ошибочно отнесенных им к среднему лейасу. 
Наиболее полно брахиоподы Перу изучены Кёрнером (Кбгпег, 1937), счи­
тавшим их карнийскими. Пересмотр систематического состава перуанских 
триасовых брахиопод провели Воукс и Хаас (Vokes, Haas, 1944), в ре­
зультате чего было установлено широкое распространение в этом районе 
рода Spondylopsira (S . robusta, S . acrotombensis, S . steinmani и др .). 
Кроме того, из этих же слоев встречены отдельные Zugmayerella] ex gr. 
koessenensis (безусловно, новый вид) и Dielasina cf. woehrmaniana (воз­
можно, Adygella) Стели (Stehli, 1956) описаны отсюда несомненные 
Aulcicathyropsidae (Eodallina peruviana) .

Согласно данным Джейкса (Jenks, 1951), Пуакара группа, из которой 
происходит описываемая фауна, содержит Monotis ochptica в нижней части, 
тогда как слои с брахиоподамп приурочены к верхней. Следовательно, 
комплекс с Spondylospira в этом районе занимает такое же стратиграфиче­
ское положение, как п на Аляске.

Новая Зеландия. С иорпйскими и рэтскими ярусами в Новой Зеландии 
коррелируются местные варепан п отапириан ярусы, в которых известна 
крайне специфическая, фауна брахиопод (Wilckens, 1927; Marwick, 1953, 
Campbell, 1968). Она относится главным образом к эндемичным родам 
Rastelligera и Clavigera, причем первый из них возник еще в карниыском 
веке. Для варепан яруса Новой Зеландии характерны Rasteligera mackayi 
и Clavigera bisulcata. Отапирские формы более разнообразны и наряду 
с многочисленными видами родов Rastelligera (R . elongata, R. gypaetus, 
R . diodomea и др.) и Clavigera (C. bisulcata, C. tumid a , C. cuneiformis) содер­
жат своеобразных спириферынид, отнесенных Тречменом к роду M entzelia  
( М . c-f. amp la, М . kawhiana). Это бесспорно эндемичные виды, не имеющие 
ничего общего с тетисным родом M entzelia . Возможно, в некоторой степени 
онд приближаются к северо-восточному роду Viligella, хотя скорее всего 
относятся к новому роду.

Из приведенного обзора достаточно ясно видно, что выделение рэт- 
ского яруса в большинстве районов сопряжено со значительными труд­
ностями и возраст завершающих триас толщ часто вызывает острые дискус­
сии в связи с намечающимся явным несоответствием палеонтологических 
данных по разным группам ископаемых и так называемой смешанной 
фауне. С другой стороны, очевидно, что двустворки и брахиоподы испыты­
вают заметное обновление видового состава перед концом триаса, которое 
совпадает с границей нория и рэта в Альпах, но в других районах прове­
дение такой границы вступает в резкий конфликт с данными по аммоно- 
идеям. Все это привело к тому, что многие исследователи стали пересмат­
ривать границу между норинекпм и рэтекпм ярусами. В этой длительной 
дискуссии были высказаны почти все теоретически допустимые варианты.

Пальма первенства в этой области, бесспорно, принадлежит Фромаже 
(1937), долгое время изучавшему триас Индокитая. Убедившись в том, что 
напеигская фауна этого района, содержащая ряд характернейших кес- 
сенскпх двустворок (Rhaetavlcula contorta, Gervillia praecursor, Grammatadon 
lyceli), часто ассоциирует с норийскими формами и в том числе с аммоно- 
идеямп из родов Anatibetites и Paratibetites, Фромаже пришел к выводу, что 
рэтекпй ярус не может быть отделен от норийского ни со стратиграфиче­
ской, ни с тектонической и даже палеонтологической точек зрения, по 
крайней мере, что касается морской фауны этих ярусов.

Иные соображения, хотя и основанные на примерно таком же факти­
ческом материале, были высказаны Ю. Н. Поповым (1961). Поскольку 
аммоноиден из слоев с Monotis ochotica Чукотки им определены как нижне- 
норийские, а все находки цефалопод из надмонотисовых слоев, которые



PI. И. Тучков (1956, 1957) относил к рэту, как севатские, Ю. Н. Попов 
предложил расширить объем рэта и включить в его состав севатскии подъ­
ярус. Эта точка зрения была подвергнута критике (Тучков, 1962; Дагис, 
1963а) главным образом в связи с необходимостью проведения границы 
в пределах слоев с Monotis salinaria и ему близких видов, что, учитывая 
редкость находок аммоноидеп в большинстве районов мира и практически 
повсеместное распространение монотид, только во много крат усложнило 
бы выделение рэтского яруса.

Одновременно с этой была высказана другая точка зрения (Славпн, 
1961). В. И. Славин предложил из объема рэта выделить три самостоятель­
ные биостратиграфические единицы в рангах подъярусов и ярусов: 
1) лабинскии подъярус, к которому были отнесены разрезы со смешанной 
норийско-рэтской фауной (Дрнава, Кавказ и др.) в качестве верхнего 
подразделения нория; 2) рэтскпй ярус собственио, объем которого ограни­
чивался кессеыскими слоями и верхним дахштейном с Conchodus infrali- 
cissicus Альп и некоторых частей Карпат; этот ярус сохранялся в составе 
триасовой системы; 3) баварский ярус, включающий рэт германотипных 
разрезов, и аналоги верхов кессенских слоев некоторых карпатских 
разрезов, отделенных перерывами в осадконакоплении от нижней части 
(горы Any сени); этот ярус уже относился к лейасу.

Эта заманчивая схема, решающая, на первый взгляд, ряд вопросов 
л прежде всего давнейшпй спор геологов французской и немецкой школ — 
к какох1 системе относить рэт, к сожалению, основана только на палео­
географических построениях и не выдерживает никакой критики с палеон­
тологической стороны (Тучков, 1962; Дагис, 1963а; Vegh, 1964; Trumpy, 
1963). Приведенные В. И. Славиным соображения явно недостаточны, 
чтобы опровергнуть работу Опеля и Зюсса (Oppel, Suess, 1856), доказав­
шую одновозрастяость разных фаций альпийского и швабского рэта.

Проблема рэтского яруса рассматривалась также нами (Дагис, 
1963 а, б) в связи с изучением брахиопод нз верхнетриасовых отложений 
Юга СССР. Поскольку в завершающих триасовые отложения толщах ряда 
разрезов были обнаружены большие комплексы кессенских брахиопод, 
ассоциирующих с норийскими (обычно севатс-кими) аммонондеями, нами 
было подтверждено предположение Ю. PI. Попова, неотчетливо сформули­
рованное в тексте работы этого автора и отсутствующее в выводах, о воз­
можной синхронности рэта и позднего нория.

Классическая альпийская схема Мойсисовпча в СССР отстаивается 
Л. Д. Кипарисовой (1966), Б. К. Кушлпным (1959, 1969) и особенно 
И. И. Тучковым, посвятившим проблеме рэта ряд специальных статей 
(1956, 1962, 1966). Основные доводы И. И. Тучкова в пользу выделения 
рэта на обширных территориях Юга СССР и Северо-Восточной Азии сво­
дятся к двум положениям: 1) верхние горизонты позднего триаса всюду 
содержат в значительной степени обновленную фауну; 2) эти горизонты 
всегда залегают выше слоев с Monotis salinaria п егочаналогов, которые 
соответствуют севатскому подъярусу. Редкие находки аммоноидей, по 
мнению И. И. Тучкова, не могут иметь решающего значения при рас­
смотрении проблемы рэтского яруса. Только в последней работе этот автор 
в какой-то степени отошел от крайних позиций и признал «...вполне веро­
ятным, что должен несколько измениться объем норийского яруса за счет 
выделения из него подзоны Choristoceras haueri и соответственно увеличи­
вается объем рэтского яруса за счет этой же подзоны» (1966, с. 117).

Наконец, следует упомянуть точку зрения А. И. Афицкого (1967), 
который после изучения чукотских разрезов отнес слои с Monotis ochotica 
и М . salinaria к нижнему, среднему и отчасти верхнему норию, а надмоно- 
тисовую толщу сопоставил с остальной частью севатского подъяруса. 
В конкретных разрезах (например, р. Привальная) этот автор оставлял 
небольшой немой интервал разреза в качестве возможного аналога рэта, 
нов общей интерпретации объема и положения рэта поддерживал Фромаже.



Неудовлетворительное состояние границы нория и рэта в последнее 
время признается и в Австрии (Zapfe, 1967а, б), где стали накапливаться 
данные о совместном нахождении норийских и рэтских ископаемых форм. 
Наиболее ярко это видно на разрезах цлямбахских мергелей, особенно 
хористоцерасовых мергелей у Fischerwiese (разрез приведен выше). 
Цапфе, один из ведущих австрийских стратиграфов, рассмотрев подобные 
разрезы, пришел к выводу, что «имеются только два возможных объясне­
ния этим случаям: или норийские виды, даже аммоноидеи, жили в рэте, 
или верхненорийская «севатская» фауна цефалопод (зона Pinacoceras 
metternichi) является в действительности рэтской» (19676, с. 13). Подобная 
точка зрения в предположительной форме была высказана более чем пол­
века назад Киттлом (Kittl, 1903).

Таким образом, в настоящее время намечается полное совпадение 
взглядов, когда речь идет о неудовлетворительности границы между но- 
рийскими и рэтскими ярусами, но конструктивные предложения в этой 
области очень различны, порою противоположны и ни одно не может 
претендовать на общее признание. Виной всему, как ни странно, данные 
по аммоноидеям. В самом деле, если отвлечься от них и проводить кор­
реляции на основании сведений, полученных после изучения двустворок, 
брахиопод и других групп, разделение норийского и рэтского ярусов не 
представляет больших трудностей. Аналоги рэта могут быть установлены 
на всех континентах, где известны следы позднетриасовой трансгрессия. 
Так, с кессенекими слоями и их аналогами Альп в таком случае могут быть 
сопоставлены известняки Дрнавы, известняки с Majkopella m anzavini 
Турции, глыбы с «норийско-рэтской» фауной Крыма, «норийско-рэтские» 
отложения Кавказа и бортепинская свита Памира, содержащие большие 
комплексы кессенских брахиопод, а в некоторых случаях пелеципод, 
и нередко залегающие на отложениях с Monotis salinaria (или его экви­
валентах).

Среди брахиопод, как выявлено теперь, отдельные рэтские виды 
могут появиться и в нории (Triadithyris gregariaformis, Laballa suessi, 
Rhaetina gregaria и др.), равно как норийские могут встречаться в 
рэте, но значительное обновление комплекса и появление большого коли­
чества кессенских форм приурочено к надмонотисовым слоям.

Менее резко подобные явления прослеживаются и среди пелеципод. 
Монотисы группы М . salinaria в Альпах и прилегающих районах не поды­
маются выше кровли севатского подъяруса и, несмотря на отсутствие 
явных фациальных изменений, неизвестны в рэтском дахштейне Альп 
и других фациях рэта этого района, а также в местонахождениях, содер­
жащих смешанную норийско-рэтскую фауну. Отдельные же кессенские 
двустворки в заведомо иорийском дахштейне довольно часты (напри­
мер, Zapfe, 1967а).

На Северо-Востоке СССР при подобной постановке вопроса можно 
было бы считать аналогом рэта надмонотисовые слои (т. е. присоединиться 
к мнению И. И. Тучкова). Брахиоподыв этих слоях резко обновляют видо­
вой состав. По данным Л. Д. Кипарисовой и других (1966), значительные 
изменения претерпевают и пелециподы в надмонотисовых слоях этого 
района, в которых содержится 3 0 —40% видов, неизвестных в более низких 
горизонтах. Среди последних встречен ряд форм, близких или тождествен­
ных рэтским. видам. А. И. Афицкий оспаривал эти сведения и считал, что 
процент новых форм (по Л. Д. Кипарисовой и др.) значительно завышен. 
Однако аргументация А. И. Афицкого основана на предварительных опре­
делениях, тогда как у первых авторов выводы опираются на монографи­
ческую обработку фауны и, естественно, заслуживают большего доверия. 
К тому же надмонотисовые слои достаточно четко различаются палеонто­
логами, обслуживающими геологосъемочные работы по комплексу дву­
створок и брахиопод, что является немаловажным доказательством свое­
образия фауны в целом этого горизонта.



На Аляске и в Западной Канаде выше слоев с Monotis subcircularis 
также известна толща со своеобразным комплексом двустворок (Lees, 
1934; McLaren, 1942; и др.) и брахиопод (Spodylospira lewesensis), а значи­
тельной степени эндемичным и обновленным по сравнению с монотисовымн 
слоями. И. И. Тучков (1962) рассматривал эти слои как аналоги рэтского 
яруса. С рэтским ярусом может быть скоррелирована верхняя часть 
Пуакара группы в Перу, залегающая на слоях с Monotis ochotica и содер­
жащая Zugmayerella ex gr. koessenensis, многочисленные виды рода Spondy- 
lospira и в значительной степени эндемичные кораллы, пелециподы и гаст- 
роподы (Кбгпег, 1937; Jenks, 1951).

В Новой Зеландии к рэтскому ярусу относится местный отапириан 
ярус. Он залегает на слоях с Monotis richmondiana, Pinacoceras и другими, 
содержит значительно обновленный комплекс брахыопод и пелеципод. 
Среди последних известны формы, близкие к кессенским, — Rhaetavicula 
cf. contorta (Trechman, 1923), Lopha cf. haidingeriana (Fleming, 1953).

Как показывают последние сведения по Индокитаю (By Хук и др .7 
1965), в этом районе нет столь катастрофического смешения наненгской 
фауны с таковой из более низких горизонтов. Существенное обновление 
комплекса двустворок в отложениях, перекрывающих угленосную толщу 
Суой-банг в Северном Вьетнаме, позволяет выделять аналоги рэтского яру­
са, хотя для таких построений в отдельных случаях приходится игнориро­
вать данные по аммоноидеям (например, зона Сонг-Да, где отнесенные 
By Хуком и др. к рэту известняки Па-Ма содержат в верхней части Noridis- 
cites и Placites).

Подобная корреляция завершающих разрез триасовых отложении, 
по всей вероятности, соответствует действительности, но нет полной уве­
ренности, что проведенная граница, к которой приурочены наиболее 
существенные изменения в составе бентосных организмов, отвечает кано­
ническим представлениям Мойсисовпча о границе между иорием и рэтом, 
выработанным па основании изучения пелагических форм — аммоноидей.

И. И. Тучков и Цапфе допускали возможность переживания некото­
рых норийских видов аммоноидей в рэте. Аммоноидей пз отложений со 
смешанной фауной довольно однообразны, принадлежат в основном к от­
носительно долгоживущим родам п видам и обнаруживают большое сход­
ство в сильно отдаленных регионах. В качестве примера можно привести 
Кавказ и Чукотку, где в надмонотисовых слоях известны по сути дела 
одинаковые небольшие комплексы аммоноидей (Arcestes intuslabiatus, 
Cladiscites tornatus, MegaphyHites insectus, RhacophyHites debilis или пм 
близкие формы), явно обедненные по сравнению с альпийскими и представ­
ленные многими «долгожителями» иория. Для Чукотки подобное обедне­
ние комплекса может быть объяснено биогеографически, что совершенно 
неприемлемо для Кавказа, поскольку в этом районе даже такой бентос, 
как брахиоподы, у которого личинки имели непродолжительную свободно­
плавающую стадию, обнаруживает теснейшие связи с альпийскими фор­
мами.

Таким образом, переживание отдельных видов аммоноидей в рэтском 
веке, вопреки категорическим утверждениям некоторых авторов и ссылкам 
на архистратиграфичность этой группы (например, А. И. Афицкнй, 1967), 
может оказаться вполне реальным. Кстати, это достаточно отчетливо видно 
и из исследований Помпецким (Pompeckj, 1895) рэтских аммоноидей Альп. 
Подобные допущения, казалось, вполне согласуются с общим ходом исто­
рического развития аммоноидей. В конце нория уже заметно приближение 
третьей критической фазы аммоноидей, которая достигла апогея в рэте, 
и вполне допустимо, что это вымирание не было строго синхронным, а сле­
довательно, некоторые норийские виды могли дожить до рэта. К сожалению, 
эта то^ка зрения, позволяющая сохранить классическую схему расчлене­
ния самых верхних горизонтов триаса и очень удобная для корреляции 
верхненоринскпх и рэтских отложений по бентосным формам, встречает



серьезные трудности при рассмотрении североамериканских разрезов. 
В своих последних работах Тозер (Tozer, 1967 и др.) норийский ярус 
этого континента завершает зоной Rhabdoceras suessi и к рэту относит 
зону Choristoceras marshi, причем первую он делит на две части, которые 
рассматривает как подзоны. Причиной разделения зоны Rhabdoceras suessi 
является распространение монотисов — для нижней подзоны характерны 
Monotis subcircularis, отсутствующие в верхней подзоне, к которой при­
урочены находки Cassinella, M inetrigonia, Plicatula и других родов. 
Аммоноидеи в обеих подзонах представлены севатскими формами, правда, 
очень малочисленными. Рэтские отложения кроме Choristoceras marshi 
содержат лишь плохой сохранности арцестид. Таким образом, надмоиотн- 
совые слои Канады и Аляски, которые И. И. Тучков сопоставлял 
с такими же слоями Северо-Востока СССР, по этой схеме оказывают­
ся разделенными и частично относятся к норию, частично к рэту.

Если согласиться с поправками Тозера (Tozer, 1967), высказанными 
к определениям аммоноидеи 10. И. Попова и А. И. Афидкого, а также 
синхронностью альпийских зон Sagenites giebeli и Cladiscus rubed, с одной 
стороны, и Pinacoceras metteruichi, — с другой, сходная картина наблю­
дается и на Северо-Востоке СССР, особенно на Чукотке, где монотисовые 
слои и надмонотисовая толща охарактеризованы севатскими аммонитами. 
Следовательно, в этом районе можно выделить аналоги верхней и нижпен 
частей зоны Rhabdoceras suessi.

Схема Тозера указывает на явное несовпадение во времени изменении 
в бентосе и среди пелагических форм, происшедших в конце нория. 
Согласно этим представлениям, изменения в систематическом составе 
бентоса произошли раньше, примерно в середине севатского подъяруса. 
Различия же в составе аммоноидеи, выразившиеся главным образом в выми­
рании многих родов, по мнению Тозера, приурочены к границе нория и 
рэта, т. е. между зонами Pinacoceras metternichi и Choristoceras marshi.

Pie исключена возможность, что подобная гетерохроыность изменения 
систематического состава бентоса и пелагических форм наблюдается и 
в других местах п появление «смешанных» фаун, обусловливающих воз­
никновение проблемы рэтского яруса, — вполне закономерное явление.

Однако схема зонального деления верхнего нория и рэта Северной 
Америки, предложенная Тозером, не безупречна, хотя и вполне правдо­
подобна. Зона Choristoceras marshi в Канаде обнаружена всего в одном 
разрезе, который привязан к мотютисовьтм слоям с Haloritescf. americanus 
другого отдаленного разреза через так называемые Cassiapella слои, в обо­
их разрезах лишенные аммоноидеи, хотя эти слои считаются Тозером 
аналогами верхней подзоны Rhabdoceras suessi (Tozer, 1967, с. 76, 77). 
Аммоиитовая характеристика слоев с моиотпеамы п кассьянеллами (т. е. 
обеих частей зоны suessi) сопоставлена по сборам из разрозненных 
блоков. В целом эта схема в известной степени сборная, а следова­
тельно, страдает тем же недостатком, что и схема альпийских разрезов.

Таким образом, в настоящее время трудно принять какие-либо кон­
структивные меры для решения проблемы рэта'. По-виднмому, следует 
согласиться с Цапфе (Zapfe, 1967 ), что на данном уровне знаний были бы 
опрометчивыми радикальные измененпя детальной стратиграфии верхнего 
триаса, разработаннохй на альпийском материале, без ревизии основных 
разрезов в стратотппнческои местности. Если она и не решит окончательно 
рассматриваемой проблемы, то, во всяком случае, прольет свет на многие 
неясные вопросы региональной стратиграфии, которые постоянно диску­
тируются при рассмотрении границы иорпиского и рэтского ярусов в Во­
сточных Альпах (например, последовательность комплексов в цлямбах- 
ских мергелях, положение зоны Sirenites argonautae и др.)* Параллельно, 
несомненно, должны проводиться последования в областях с более простой 
по сравнению с Альпами тектоникой, где известны относительно монофа- 
цпальные разрезы верхнего триаса, достаточно полно охарактеризован­



ные фаунпстическп. Насколько можно судить по литературе, этим требо­
ваниям в настоящее время отвечают только разрезы Габбс формации в Не­
ваде, где известен постепенный переход от нория к геттангу и наряду с ам- 
моноидеями встречаются остатки бентосных организмов.

ИЗМЕНЕНИЯ БРАХИОПОД НА ГРАНИЦЕ ПЕРМИ И ТРИАСА 
И ОСНОВНЫЕ ЭТАПЫ РАЗВИТИЯ ТРИАСОВЫХ БРАХИОПОД

Вопрос об изменениях органического мира на границе перми и три­
аса, т. е. между палеозойской и мезозойской эрами, издавна привлекал 
внимание исследователей. Особенно возрос интерес к этой проблеме после 
работ Шиндевольфа (Schindewolf, 1954, 1958; и др.), который на основании 
изучения пермскпх п триасовых разрезов Соляного кряжа провозгласил 
принцип универсальности и катастрофичности изменений в органическом 
мире на рубеже палеозоя и мезозоя, 'воспринятый критически многими 
исследователями (Степанов, 1959, 1967; Давиташвили, 1969; Newell, 
1956; и др.).

К совершенно иным выводам, резко отличающимся от взглядов 
Шиндевольфа, пришла группа советских палеонтологов, изучавших три­
асовые разрезы Закавказья (Ружеицев, Сарычева, 1965). Она выявила 
закономерное угасание в иерми многих палеозойских групп, относительно 
постепенное их вымирание на границе палеозоя и мезозоя и несовпадение 
во времени переломных моментов в развитии ряда таксонов. Этп исследо­
вания показали, что в истории органического мира резкие изменения столь 
же закономерны, как и этапы постепенного развития, но они не имеют 
катастрофического характера.

Не рассматривая всесторонне проблему резких изменений органи­
ческого мира на рубеже перми и триаса, коснемся поведения на этой 
границе лишь одной группы — брахиопод. Уже самые общие сравнения 
брахиопод перми и триаса вскрывают существенные отличия в их составе. 
Среди замковых брахиопод в перми практически вымирают два отряда 
(здесь мы не отражаем редкие находки в базальных горизонтах триаса 
некоторых палеозойских таксонов) — Orthida п Productida и 13 подотря­
дов и иадсемейств Rhipidomellacea, Enteletacea, Orthotetacea, Chonetidi- 
na, Strophalosiacea, Productacea, Oldhaminidina, Rhynchoporacea, Steniscis- 
matacea, Spiriferacea, Delthyriacea, Cryptonellacea, Cranaenacea *. Наряду 
с этим в триасе продолжают существовать представители иадсемейств 
Rhynchonellacea, Bassiliolacea, Athyridacea, Delthyriacea, Spirilerina- 
cea, Dielas-matacea и подотряда Retziidina, появляются новые надсемей- 
ства Koninclcinacea, Thecospiracea, Thecideacea, Dallinacea, Lohoidothy- 
racea, TePefeatulacea (рис. 165). Значительно более резко изменения в си­
стематическом составе брахиопод обозначаются на семейственном уровне: 
в перми исчезают более 30 семейств, общими с триасом являются 7 и вновь 
возникают в триасе 16 семейств. Наконец, наиболее отчетливо видны отли­
чия между пермскими и триасовыми брахиоподами при сравнении родо­
вого состава. В перми вымирают около 100 родов, и преемственность фаун 
пер]\ги и триаса на этом уровне, как будет показано ниже, незначительна.

Такие сравнения, построенные на данных из общедоступных справоч­
ных изданий, обычно единственных пособий, рассматривающих характер 
изменения органического мира на рубеже перми и триаса, не совсем точно 
отражают истинный ход развития брахиопод в это критическое время.

* Система брахиопод приводятся по «Основам палеонтологии...» (1960) с измене­
ниями, принятыми в настоящей работе.



Рис. 165. Изменение состава брахпопод на границе перми и триаса, а также триаса
л юры.

По материалам В. И. Устрицкогр (Dagis, Ustritsky, 1971), вымиранию 
многих таксонов пермских брахпопод предшествовала их географическая 
локализация, вследствие чего в полярных (бореальных и нотальных) 
областях ряд групп вымер значительно раньше, чем в тропиках (Тетисе). 
В последней области вымирание брахпопод происходит позднее и более 
быстрыми темпами, но и здесь изменения систематического состава бра­
хиопод на границе перми и триаса не были внезапными. Как показывают 
детальные исследования конкретных разрезов (Сарычева, Сокольская, 
Грунт, 1965; Грунт, 1970), в течение поздней перми идет постепенное вы­
мирание разного ранга таксонов, сопровождавшееся сокращением их 
ареалов, численности популяций. Характерно появление большого коли­
чества аберрантных форм (Spinolyttonia , Loczyella, Pectenoproductus, Ente- 
letella), представленных обычно единичными видами с малым количеством 
особей, а также присутствие родов с рекуррентными признаками, веро­
ятно, обусловленными фетализацией, что скорее свойственно конечным 
этапам развития крупных таксонов.

В перми одновременно с вымиранием многих групп брахиопод про­
исходит увеличение удельного веса таксонов, играющих видную роль 
в сообществах брахиопод триаса. Так, все позднепермские атириды Те- 
тиса относятся к семейству Spirigerellidae, достигающему расцвета в три­
асе. Обильны в перми спирифериниды, ретцииды, диелязматиды, вел- 
лереллиды и другие, ставшие существенными компонентами фаун триаса. 
Не вымирают окончательно в перми строфомениды, прямыми потомками 
которых в триасе следует считать текоспирид, тецидеид и конинкинид. Име­
ющиеся в настоящее время данные позволяют убедиться, что вымирание 
брахиопод в конце палеозоя было процессом длительным и сложным, гран­
диозным по масштабам, но отнюдь не катастрофическим. Граница перми и 
триаса —это не момент внезапной смены систематического состава, а лишь 
заключительный аккорд величайшей драмы в эволюции брахиопод.

К раннему триасу вымирает большинство родов брахиопод, существо­
вавших в перми, но не все. Даже при учете последних коррекций пермо- 
триасовой границы в Джульфе, (Tozer, 1967 и др.; Rostovtsev, Azarian, 
1971), на Соляном Кряже (Grant, 1970) и в Кашмире (Cooper, Grant, 
1971) существование в начале индского века таких палеозойских родов, 
как Fletcherithyris, Crurithyris?, Spinomarginifera, M arginifera и P u stu la ?, 
не вызывает сомнений. Кроме пермских реликтов, характеризующих в 
основном нижние горизонты индского яруса, брахиоподы в отложениях 
этого яруса крайне редки. Они представлены специфическими родами 
(N eowellerella, Abrekia, Costispiriferina), среди которых встречаются фор­
мы, явно родственные палеозойским (например, N eowellerella).



Также редки, хотя таксономически и несколько более разнообразны, 
брахиоподы в оленекских отложениях (роды Piarorhynchella, Paranorel-, 
lina, Costispiriferina, Spirigerellina, Hustediella, Flectherithyris, Plectoconcha, 
Sulcatinella ?). Здесь практически нет явных пермских реликтов, но тесней­
шие генетические связи этого комплекса с позднепалеозойскими таксо­
нами очевидны.

Явная близость и относительное систематическое однообразие ранне­
триасовых брахиопод, как, впрочем, и многих других бентосных морских 
беспозвоночных, иногда объясняется в основном неполнотой геологиче- 
ческой летописи, в связи с чем возлагаются надежды на существенное 
пополнение сведений после дополнительных исследований (Давиташвили, 
1969). Подобные представления, являющиеся реакцией на крайние воз­
зрения, вряд ли соответствуют действительности. Ранний триас для бра- 
хпопод был несомненно критической эпохой, во время которой доживали 
палеозойские роды и только начали формироваться сообщества триасовых 
брахиопод. Немногочисленность брахиопод в раннем триасе, устанавлива­
емая по данным, имеющимся на сегодняшний день, скорее адекватно 
отражает реальное разнообразие группы.

В пользу этого говорит ряд фактов. Во-первых, относительное одно­
образие систематического состава раннетриасовых брахиопод разных райо­
нов земного шара, несмотря на приуроченность отдельных находок к со­
вершенно разным фациям. Во-вторых, сокращение ареала брахиопод в 
раннем триасе. В эту эпоху брахиоподы встречаются преимущественно 
в Тетисе. Сходная картина сохраняется и в анизийском веке, и лишь с 
ладинского века происходит довольно интенсивное заселение брахиопо- 
дами бореальных и нотальных областей. Далее, о резком сокращении бра­
хиопод в раннем триасе свидетельствует закономерное убывание система­
тического разнообразия этой группы в поздней перми и столь же 
закономерное возрастание количества таксонов разного ранга в среднем 
и позднем триасе.

Наконец, о крайней малочисленности брахиопод в раннем триасе 
можно говорить/по некоторым филогенетическим соображениям. Если 
взять известные находки раннетриасовых брахиопод, то нетрудно уста­
новить, что в эту эпоху встречаются представители большинства крупных 
таксонов, переходящих из палеозоя в мезозой. Эти раннетриасовые роды 
обычно лишены признаков высокой специализации и вполне могут рас­
сматриваться как родоначальные для разнообразных форм среднего и позд­
него триаса. Среди ретциид в первую очередь следует указать род Hustedi­
ella с простым строением югума и слабо дифференцированной пористостью, 
род Spirigerellina с низким замочным отростком и простым строением югу­
ма, лишенный сложных скульптурных образований, появляющихся 
у многих более молодых атирид, слабо скульптпрованные роды ринхонел- 
лид (Abrekia, Neowellerella) и др.

Сказанное, конечно, не означает, что мы полностью отвергаем не 
полноту палеонтологической летописи при объяснении резкого сокраще ­
ния брахиопод в раннем триасе. Те же самые филогенетические данные 
указывают на явные пропуски летописи, приходящиеся на это время. 
Так, в раннем и среднем трпасе практически неизвестны строфоменоидные 
брахиоподы, широко .распространенные в перми и позднем триасе, нет 
ни одной находки краниид, базилиолид и некоторых других групп. 
Фактор неполноты палеонтологической летоппсп, имеющий, по сути дела, 
силу закона, несомненно оказывал свое действие на сохранность ранне­
триасовых ископаемых организмов, но его влияние на информативность 
раннетрпасового материала ничем не отличается от проявления этого за­
кона прп рассмотрении палеонтологических данных по другим эпохам и 
периодам. С этой точкп зрения весь материал по триасовым брахиоподам 
достоверен в одинаковой степени и имеющиеся в настоящее время сведе­
ния о раннетрнасовых брахиоподах в такой же мере отражают системати­



ческий состав этой группы, как и палеонтологический материал, относя­
щийся к более молодым эпохам.

Изменения морских организмов на границе пермп и триаса имеют 
разный характер в отдельных группах. Они могли выразиться в резкой 
смене систематического состава на уровне высших таксонов. Например, 
среди кораллов полностью вымирают ругозы и появляются склерактинип, 
достигшие в трпасе уже значительного разнообразия. Столь же резкие 
изменения намечаются н в составе криноидей (Moore, 1952). Этот процесс 
смены палеозойских и мезойскпх отрядов, по-видимому, растянут у  мша­
нок, где в триас переходят довольно многие палеозойские роды и появля­
ются первые представители мезокапнозойских отрядов, но и те и другие 
представлены редкими видами, не игравшими существенной роли в бен­
тосе триаса (Морозова, 1969). Значительное обновление на уровне высших 
таксонов (надсемейств). происходит в триасе и среди брахиопод: появля­
ются некоторые специфические мезокайнозойские надсемейства (Dalliua- 
сеа, Loboidothyracea и др.). Однако при более глубоком изучении оказы­
вается, что ведущую роль в комплексах брахиопод трпаса продолжают иг­
рать роды из надсемейств, основное развитие которых протекает в палео­
зое. Такие надсемейства, как Spiriferinacea, Athyridacea и подотряд 
Retziidina, благополучно переживают критическую раниетрнасовую эпоху 
п достигают большого разнообразия в среднем л особенно в позднем 
триасе. :

Чрезвычайно характерны для позднего триаса, особенно для сообществ, 
связанных с рифами, роды надсемейств Thecospiracea и Koninckinacea, 
генетически связанные с палеозойскими строфоменидамп.

Все группы палеозойских брахиопод, выжившие во время крупней­
шей перестройки органического мира на рубеже палеозоя и мезозоя, 
в среднем и позднем трпасе не обнаруживают никаких следов упадка. 
Наоборот, обычно прпурочешше к началу позднего трпаса — карнийско- 
му веку, они быстро эволюционируют, дают резкие вспышки как в от­
дельных филогенетических ветвях (например, семейство Laballidae среди 
Spiriferinacea), так и во всем стволе в целом. Наиболее отчетливо это видно 
на примере надсемейства Spiriferinacea, представленного одним родом 
в индском и оленекском веках, 8 родами — в анизийском, 9 — в ладин- 
ском, 19 — в карнпйском, 12 — в норийском и 9 — в рэтском веках. 
Эти цифры достаточно убедительны, если даже учесть вероятную меньшую 
изученность каменноугольных и пермских спириферинид по сравнению 
с триасовыми, поскольку ни в одном веке этих периодов не встречается 
больше пятн родов надсемейства Spiriferinacea.

В конце триаса большинство палеозойских групп резко деградирует 
и полностью вымирает, не переходя границы триаса п юры. Лишь над­
семейства Spiriferinacea и Koninckinacea, представленные небольшим 
количеством родов, продолжают существовать в лейасе, но уже на сильно 
сокращенных ареалах.

Специфические мезокайнозойские таксоны (Thecideacea, Loboido- 
thyridacea, Terebratulacea n Dallinacea) в трпасе охарактеризованы еди­
ничными видами и родами, за исключением последнего надсемейства, 
одна пз ветвей которого (семейство Aulacothyropsidae) усиленно развива­
лась в позднетриасовых бассейнах. Существенным компонентом фауны 
триасовых брахиопод были рпнхонеллпды, представленные в это время 
многими новыми родами и семействами, но они в триасе еще не заняли 
того главенствующего положения, как в более молодых юрских аквато­
риях. Исчерпывающие сравнения триасовых рпнхонеллидных брахиопод 
с палеозойскими в настоящее время затруднены в связи с неудовлетво­
рительным состоянием систематики этой группы п неясностью филогене­
тических связей пермских и триасовых рннхонеллид. Отметим лишь одно 
обстоятельство. Представители семейства Wellerellidae, широко распро­
страненные в пермских отложениях, так же часты в позднем триасе.



Забегая несколько вперед, следует указать, что несмотря на интенсив­
ное развитие в триасе ряда перешедших из палеозоя таксонов, выразив­
шееся в появлении многочисленных новых видов и родов, назвать нх 
полностью процветающими в триасе нельзя. Большинство из них уже име­
ет резко сокращенные ареалы, и только надсемейство Spiriferinacea 
распространено на всех континентах. Строфоменоидные брахиоподы и ро­
ды подотряда Retziidina не известны в Новом Свете, в бореальных районах 
Евразии, и, по сути дела, их распространение ограничено Тетисом. 
Крайне редкп вне Тетиса и представители надсемейств Athyridacea и 
Dielasmatacea, имевших в перми всесветное распространение. Таким обра­
зом, несмотря на относительное разнообразие систематического состава 
в триасе ряда перешедших из палеозоя групп брахиопод, в их географиче­
ской локализации проступают черты будущего кризиса, приведшего к их 
полному вымиранию на границе триаса и юры.

На рубеже триаса и юры происходят существенные изменения в со­
ставе брахиопод, вполне сравнимые с изменениями на границе перми и 
триаса. Как уже отмечалось, в триасе полностью вымирают отряд Athyri- 
dida, надсемепства Dielasmatacea и Tliecospiracea. Резко сокращается ко­
личество ррдов надсемейства Spiriferinacea, среди которого ряд процвета­
ющих в триасе таксонов исчезает полностью (семейство Laballidae, 
подсемейство Pennospiriferininae). Последние представители групп, разви­
вавшихся длительное время в палеозое, вымирают в конце лейаса (в тоар- 
ском веке). Начиная со средней юры (т. е. с ааленского века), в мезозой­
ских и кайнозойских морях среди брахиопод господствовали роды двух 
отрядов — Terebratulida и Rhynchonellida, которые в средней юре дали 
резкую вспышку в развитии. Эта вспышка, как выявляется в последнее 
время, не связана с субъективными взглядами С. Бакмена на систематику 
группы, а вполне реальна.

Несмотря на резкость изменений в систематическом составе брахиопод 
на границе триаса и юры, здесь также нельзя увидеть явлений катастрофи­
ческого порядка. Для ряда групп этот процесс растянут на длительную 
лейасовую эпоху, хотя триасово-юрскпи рубеж среди последних не пере­
ходят специализированные таксоны (например, Pennospiriferininae среди 
Spiriferinacea). Эти таксоны испытывают явное угасание в конце триаса. 
Последнее хорошо видно на приводимых графиках изменения общей чис­
ленности родов в отдельные века триаса и особенно возникновения новых, 
родов (рис. 166). В рэтском веке, несмотря па бесспорно лучшую изучен­
н о е  брахиопод этого возраста, намечается резкое сокращение количе­
ства родов среди вымирающих таксонов, причем новые роды в это время 
практически уже не возникают. В пользу постепенности вымирания бра­
хиопод на границе триаса и юры, которое в конце триаса прогрессировало,

Рис. 166. Дифференциация родового состава некоторых групп триасовых брахиопод.
а —  S p ir ifer in a cea ; б — D ie la sm a ta c e a ;  в —  A th y r id a c e a . В ер т и к ал ь н ой  ш т р и хов к ой  п о к а за н о  о б ­

щ ее к оличеств о р о д о в , г о р и зо н т а л ь н о й  —  кол и ч еств о  вновь в о зн и к а ю щ и х  р о д о в .



говорят отмеченные сокращения их ареалов. Все находки Retziidina и 
Dielasmatacea в рэте (включая норипско-рэтские отложения) уже ограни­
чены только Альпийской подобластью Тетической области.

Географическая дифференциация триасовых фаун приводит к тому, 
что внететисные комплексы приобретают значительно большее сходство 
с лейасовыми. Проиллюстрировать сказанное можно на позднетриасовых 
брахиоподах Сибири. Здесь явно преобладают ринхонеллпды (более 50%), 
относящиеся в основном к родам, широко распространенным в лейасе 
(Planirhynchia, Piarorhynchia, М axillirhynchia) или близким к юрским ро­
дам (Omolonella, Sulcorhynchia). Обычны также теребратулпды п цейлле- 
риды, отсутствуют диелязматиды, ретцииды и многие другие южные груп­
пы. Лишь присутствие лабаллид, единичных атирид и специфических 
аулякотироидеид позволяет обнаружить более древний облик фауны в це­
лом. Это явление легко объяснимо, если вспомнить, что основные измене­
ния брахпопод на рубеже триаса и юры заключены в вымирании палеозой­
ских групп, которое, перед тем как проявиться во времени, гораздо рань­
ше отразилось в пространственном размещении брахиопод.

В истории развития триасовых брахиопод наряду с общим увеличени­
ем разнообразия систематического состава от раннего к позднему триасу 
намечается несколько этапов, достаточно хорошо совпадающих с грани­
цами отделов. Ранний триас, как уже отмечалось, — критическая эпоха 
в- истерии брахиопод. Отличительной чертой раннетриасовых брахиопод 
является их тесная связь с пермскими, а также значительное систематиче­
ское однообразие п отсутствие заметной биогеографической разобщенно­
сти.

В среднем триасе брахио.поды уже разнообразнее и играют существен­
ную роль в общем составе бентоса. К этому времени приурочено резкое 
обновление фауны брахиопод, которое происходит главным образом за счет 
появления новых родов. Всего в среднем триасе известно 42 рода, из них 
36 появляется в анизнйском веке. Около половины родов из общего списка 
(Decurtella Tetractineila, Punctospirella, Hirsutella, Coenothyris, Angusto- 
thyris, Volirhynchia и др.) представлено специфическими для среднего 
триаса формами, и их стратиграфическое распространение ограничено 
отложениями аиизийского и ладннского ярусов (табл. 3). На границе 
нижнего п среднего триаса происходят значительные изменения п па уров­
не высших таксонов. В это время появляются многие новые семейства 
(Norellidae, Mentzellinae, Laballidae, Amgustothyrididae u др.)) 110 ыс из­
вестно ни одного, время существования которого ограничивалось бы 
только средним триасом.

Как и в нижнем триасе, в среднетриасовую эпоху брахиоподы в 
основном распространены в древнем бассейне Тетиса, за его предела­
ми они редки и однообразны. Лишь в каихикуан ярусе Новой Зелан­
дии и в верхах ладинского яруса (зона Nathorstites) Сибири появляются 
уже большие комплексы брахиопод.

Отличия между анизипскими и ладинскими брахиоподами, насколь­
ко можно судить по материалу из западных частей Тетиса, незначитель­
ны. Родовой состав не испытывает существенных изменений. Лишь один 
род — Stolzenburgiella — ограничен анизийским ярусом, а в ладинском 
ярусе проявляются первые редкие представители нескольких поздне­
триасовых родов (Cruratula, Pentactinella). В целом отличия между ани- 
зийскими и ладинскими брахиоподами в рассматриваемом районе про­
слеживаются главным образом на видовом уровне, но и их нельзя при­
знать очень резкими. Многие характерные анизийские виды (Tetracti­
neila trigonella, Coenothyris vulgaris, Dinarispira dinarica и др.) широко 
распространены и в отложениях ладинского яруса.

В бореальных районах, где в анизийском веке брахиоподы крайне 
редки, позднеладинский комплекс, с которого, по сути дела, начи­
нается заселение брахиоподами триасовых морей Сибири, несомненно,



Стратиграфическое расположение триасовых брахиопод
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теснейшим образом связан с карнийскими брахиоподами. Другими слова­
ми, смена комплексов в Тетисе и бореальных районах происходила 
в разное время.

Следующий крупный этап в разитии триасовых брахиопод начинает­
ся с карнийского века. К этому веку приурочено появление 41 нового 
рода и ряда более высоких таксонов (Thecospiracea, Laevirhynchiiclae, 
Balatonospirinae, Thecocyrtelliae и др.). В карнипском веке начи­
нается расцвет таких важных групп, как Koninckinacea, Laballidae 
и др. В пределах Тетыса многие группы, появляются в касьянских слоях 
и их аналогах, и, следовательно, смеоэа комплексов брахиопод на грани­
це среднего и поздцего триаса была очедаь резкой.

В карнипском веке брахиоподы уже широко распространены в Се­
верной Азии (Шпицберген, о. Медвежий, Якутия, Северо-Восток СССР), 
Северной Америке и областях, расположенных к югу от Тетиса (Но­
вая Зеландия, Новая Каледония). На Северо-Востоке Азии, который, 
как будет показано ниже, принадлежал к иной, чем Тетис, палеозоогео- 
графической области, различия между средне-и позднетриасовыми фауна­
ми брахиопод менее резки и преемственность этих комплексов выступает 
нередко на первый план.



Позднетриасовый этап развития брахиопод может быть подразделен 
на два самостоятельных этапа более низкого ранга — карнийский и 
норийско-рэтский. Как в Тетпсе, так и в бореальных, а также антибо- 
реальных районах (Новая Зеландия), при сохранении общей преемствен­
ности фауны в пределах высших таксонов между карнийскими и норий- 
скимп фаунами брахиопод, в начале норийского века появляется довольно 
большое количество новых родов (см. табл.З). Во всех районах родо­
вые комплексы карния и нория достаточно четки. Наиболее резко отли­
чаются родовые комплексы карния от более молодых в Тетисе. Однако 
вполне вероятно, что в действительности отличия не столь существенны 
и в значительной степени обусловлены слабой изученностью брахиопод 
из райбльских слоев, среди которых известны виды, близкие по внешне­
му облику к «норийскнм» родам и скорее относящиеся к последним. 
В халлыптаттских фациях, из которых брахпоподы изучены лучше, 
различия между карнийскими и норийскими комплексами менее отчет­
ливы, очевидны теснейшие генетические связи фаун брахиопод обоих 
ярусов.

Норийские и рэтские комплексы брахиопод во всех районах отли­
чаются менее резко. Отличия на родовом уровне выражены главным 
образом в вымирании некоторых родов {Halorella, Austriellula, Juvavella, 
Dimerella и другие в Тетисе, Orientospira, Omolonella, Aulacothyroides 
в Сибири). Специфические рэтские роды (Bactrynium, Zugmayeria) моно- 
типические, имеют очень ограниченное географическое распространение 
и не пграют заметной роли в общем составе фауны брахиопод того вре­
мени. Вместе с тем смена видового состава брахиопод на границе нория 
и рзта достаточно резка и на этом уровне отличия в комплексах брахио­
под данных ярусов отчетливы как в Тетисе, так и в районах, расположен­
ных к северу и югу.

ОСНОВНЫЕ ЗАКОНОМЕРНОСТИ ГЕОГРАФИЧЕСКОЙ 
ДИФФЕРЕНЦИАЦИИ ТРИАСОВЫХ БРАХИОПОД

Палеобиогеографические обобщения в последнее время стали не­
отъемлемой частью большинства палеонтологических работ, поскольку 
выявилось, что палеобиогеография играет огромную роль в развитии 
ряда биологических и геологических дисциплин (систематика, палеоэко­
логия, палеогеография, стратиграфия и др.). Такому всеобщему инте­
ресу к палеобиогеографическим исследованиям безусловно способствует 
и огромный накопившийся фактический материал по разным группам 
ископаемых форм, пополнившийся в последние годы данными по ряду 
отдаленных и в прошлом слабо изученных районов (север Сибири, Аркти­
ческая Канада, Антарктида и др.).

Триасовые брахиоподы — далеко не лучший объект для биогеогра- 
фических исследований главным образом в связи с неадекватностью 
имеющейся информации о систематическом составе этой группы из раз­
ных регионов. Такая неравномерность сведений не позволяет в настоя­
щее время предложить схему детального районирования триасовых 
акваторий по брахиоподам, но не исключает возможностп рассмотреть 
основные закономерности географической дифференциации этой группы 
в триасе. Поскольку биогеографические построения проводятся по одной 
группе ископаемых организмов, в их основу положен фаунистический 
принцип, учитывающий пространственное размещение разных таксонов 
и историю их формирования (Гурьянова, 1957; Макридин и др., 1965, 
1966, 1968; Эйнор, 1964, 1966; и др.).



Основным критерием, по которому выделяются определенные био- 
географические подразделения, принят (вслед за современными зоогео­
графами) систематический ранг специфических групп. Однако прп этом 
отвергаются как необособленные попытки установления жестких стан­
дартных критериев, не учитывающих специфики исследуемых групп 
п динамики их развития относительно статуса многих таксонов и дру­
гих факторов. Критерии, по которым выделяются конкретные бпогео- 
графические подразделения, познаются эмпирически, в результате после­
довательного сравнения' систематического состава фауны из разных бас­
сейнов.

Опыт изучения триасовых брахиопод показывает, что достаточно 
четко могут быть, обособлены палеобиогеографические единицы первого 
ранга, интерпретируемые нами как области, возникновение которых 
обусловлено наиболее резкими физико-географическими изменениями 
(в значительной степени климатическими) н длительностью времени 
изоляции. Это находит выражение в самобытности фауны, проступа­
ющей обычно достаточно ясно несмотря на неполноту материала, его 
фациальную разнородность, разную степень изученности п др.

Палеобиогеографические единицы первого ранга, как установлено 
эмпирическим путем на примере изучения триасовых брахиопод, харак­
теризуются почти полным эндемизмом видов (за исключением переход­
ных зон, где возможно смещение фаун) п появлением многих специфи­
ческих таксонов высшего ранга (вплоть до семейственного), развитие 
которых в течение длительного времени происходило в пределах 
древних акваторий, включаемых в состав определенной области. 
Большое значение для выделения областей имеют и отрицательные 
признаки — отсутствие ряда таксонов (обычно семейственной группы). 
Палеобиогеографические единицы первого ранга, устанавливаемые в 
триасе по брахиоподам, характеризуются, по сути дела; совершенно 
разными типами фауны и являются, бесспорно, наиболее объективными 
биогеографическими подразделениями.

В пределах областей выделяется несколько территориально раз­
розненных сообществ, имеющих определенные отличия в систематичес­
ком составе, более низкие по рангу эндемизма по сравнению с отдель­
ными областями. Эти комплексы прослежены на неодинаковых по вели­
чине площадях, имеют разную степень таксономических различий, и их 
географическая разобщенность иногда осложнена фациальными отли­
чиями.

Кроме того, в ряде случаев совершенно не сопоставима степень 
изученности брахиопод в отдельных районах. Не исключено, что рав­
ноценность информации может играть существенную роль в предполагае­
мой дифференциации фаун. Поправки на все факторы, способные соз­
дать видимость биогеографических различий триасовых брахиопод, не 
всегда могут быть адекватно учтены, в сдязи с чем остается опасность 
чрезмерного влияния субъективного фактора при выделении низших 
биогеографических единиц. Поэтому биогеографические единицы второго 
ранга, условно названные здесь провинциями, следует рассматривать 
лишь как вероятные указатели в поисках закономерностей географиче­
ской дифференциации морской фауны триаса.

РАННИЙ ТРИАС

Б отложениях нижнего триаса брахпоподы крайне редки на всех 
материках. После резких изменений, происшедших на границе перми 
и триаса во всем органическом мире, в раннем триасе существуют пли 
реликты пермских родов, которые приурочены к началу эпохи и 
имеют ограниченное географическое распространение, или же виды родов, 
очень тесно связанных с палеозойскими формами. Несмотря на недоста­



точную изученность раннетриасовых брахиопод, совершенно очевидна 
их редкость и ограниченность географического распространения. В эту 
критическую ■ для брахиопод (как, впрочем, и многих других групп бен­
тоса) эпоху они распространены преимущественно в Тетисе и известны 
за пределами этого бассейна] только на Шпицбергене, за исключением 
однообразных беззамковых брахиопод. К сожалению, точное система­
тическое положение шпицбергенских форм пока не выяснено, что 
затрудняет определение их генетических связен с тетисными брахиопода- 
ми. Основываясь на имеющихся в литературе кратких описаниях, мы 
высказали предположение о возможной принадлежности шпицбергенских 
раннетриасовых брахиопод к родам Hustediella и Sulcatinella. Однако 
не исключено, что они являются местными реликтами пермских ретциоид- 
ных и теребратулоидных брахиопод.

Географическая дифференциация раннетриасовых брахиопод была, 
по всей вероятности, очень слабой. В пределах Тетпса раннетриасовые 
брахиоподы из разных районов представлены общими родами, а нередко 
и видами. Некоторые виды, как например Fletcherithyris margaritovi, 
известны из большинства местонахождений раннетриасовых брахиопод.

Намечающиеся отличия в систематическом составе брахиопод этого 
возраста из отдельных районов скорее всего могут быть объяснены не­
полнотой палеонтологической] летописп, разной степенью изученности 
фаун, а также локальными фациальными изменениями.

В настоящее время нет достаточных данных для сколько-нибудь 
удовлетворительного районирования раннетриасовых бассейнов по бра- 
хиоподам. Тетис, по всей вероятности, относился к одной зоогеографи- 
ческой области, в пределах которой пока не могут быть выделены 
акватории с более или менее четко обособленными комплексами бра­
хиопод.

СРЕДНИЙ т р и а с

В среднем триасе, начиная с анизийского века, брахиоподы уже 
очень разнообразны, но по-прежнему распространены преимущественно 
в Тетисе, причем в западной части. Вне Тетиса как в Евразии, так к 
в Америке средпетрпасовые брахиоподы очень редки, и только 
в ладинском веке на Северо-Востоке СССР и в Новой Зеландии появи­
лись небольшие, но крайне специфические комплексы (рис. 16).

В пределах Тетиса аяизииские брахиоподы, как и в раннем триасе, 
еще слабо дифференцированы, хотя распространены на огромной тер­
ритории. Крайние пункты этой акватории (Альпы и Южный Китай) 
содержат очень близкие п легко сопоставимые комплексы брахиопод. 
Эндемичные роды в довольно большом количестве известны только в за­
падных частях Тетиса (Альпы, Карпаты, Динариды, Кавказ), которые 
изучены несравненно' лучше. Не исключена возможность, что многие 
из этих родов будут обнаружены и в восточных областях. В других 
районах эндемичные роды практически отсутствуют за исключением 
Costinorella (Приморье) и Aequispiriferina (Китай). Первый из них пред­
ставлен одним относительно глубоководным видом, а второй имеет сомни­
тельный систематический статус и, по-видимому, после дополнительно­
го изучения окажется вполне совместимым с одним из хорошо известных 
западнотетических родов.

Видовой состав анизийскпх брахиопод в пределах Тетиса испыты­
вает существенные отличия в отдельных бассейнах и достигает значи­
тельной степени эндемизма.

Очень близки фауны брахиопод Альп, Карпат и Кавказа, сис­
тематический состав которых рассмотрен выше. Свойственные этим 
районам виды, правда, в небольшом количестве, что зависит, по всей 
вероятности, от случайности сборов, известны на Балканах, в Крыму,



Рис. 167. Схема палеогеографического районирования акваторий в среднем триасе по брахполодам (в этой п всех последующих 
схемах палеогеографическая основа дана по работам: Атлас лптолого-палеогеографпческпх карт СССР, 1968; Геологическое раз­
витие Японских островов, 1968; Лю Хун-юн, 1962; Стпщып, 1962; Шухерт, 1957;Harrington, 196 2; Н. el О. Tennier, 1952).
1 — Spirigerellidae; 2 —  Retziidae; 3 — Anguslcrlhyrididae; 4 — Zcillerudac; 5 — Mentzeliinae; G —Pennospiriferininno; 7 — Mentzeiiopsi>■, $ — груп­
па Spiriferina carolinae, 9—Decurtellci, 10 — Sulcorhynchia; 17—■ SinupHrorhynchia; 12 — предполагаемая береговая лшнп. О б л а с т и :  13 —Мао­

рийская, 14 — Тетичеспая, 15 —  Бореальная.



Афганистане и на Памире. Биттнер (Bittner, 1890) отмечал определен­
ные отличия в видовом составе Северных и Южных Альп, обусловлен­
ные степенью изученности анизийских брахиопод этих районов.

Некоторые отличия от фауны брахиопод Альп, Карпат и Кавказа 
имеет фауна, распространенная во внеальпийской зоне (области раз­
вития германотипного триаса). По сути дела, в этой области также не­
известны специфические сообщества анизийских брахиопод, а есть лишь 
обедненный альпийский комплекс, отдельные компоненты которого в тече­
ние среднего триаса периодически иммигрировали в эпиконтинентальное 
море германского раковинного известняка преимущественно через так 
называемые Силезские ворота. Только Ассманом (Assman,1915) из этого 
района были описаны эндемики «Waldheimia» edlingeri, «Н7.» subcircula- 
г is и др. Это, видимо, отклонившиеся формы сильно изменчивого вида 
Coenoihyris vulgaris.

Довольно существенно отличаются анизийские брахиоподы из мелко­
водных отложений Динарид от одновозрастных фаун Альп и других 
регионов. Несмотря на чрезмерно узкое понимание Биттнером объема 
ряда видов ринхонеллид (рода Iiolcorhynchella) и теребратулид (рода 
Aulacothyris), а .также новые данные, которые позволили обнаружить 
ряд динарских видов на Кавказе и в Альпах, почти половина видов в 
этом районе представлена эндемичными формами, хотя и относящимися 
к родам, имеющим широкое географическое распространение. Лишь один 
монотипический род Stolzenburgiella не встречен за предалами Динарид. 
В относительно глубоководных халльштаттских известняках этого райо­
на, содержащих отличный комплекс брахиопод, подобные различия 
в видовом составе брахиопод не наблюдаются. Родовые и видовые ком­
плексы анизийских брахиопод из халльштаттских известняков сравни­
ваемых регионов практически тождественны.

Анизийские брахиоподы Гималаев при сохранении общего альпий­
ского фона также^ обнаруживают ряд отличительных черт от фауны бра­
хиопод Альп, Карпат и Кавказа. Здесь неизвестны многие роды, широко 
распространенные в последних районах (Holcothynchella, Dinarispira , D ip - 
lospitella, Decurtella, Tetractinella и др.), встречаются отдельные энде­
мичные формы из восточных частей Тетиса и бореальных областей (Puncto- 
spirella stracheyi,Spirigerellina stoliczkai и др.). В этом районе не появляются 
северотихоокеанские элементы.

То же самое можно сказать и об анизийских брахиоподах Южного 
Китая (Гуйчжоу). Наряду с альпийскими видами они содержат ряд 
местных и гималайских форм, но количество альпийских видов в этом 
районе значительно больше. Тесные связи Китая с Альпами в анизпй- 
ское время по сравнению с Гималаями совершенно очевидны. Информа­
ция об анизийских брахиоподах Индокитая ничтожна, но все имеющиеся 
данные также свидетельствуют о тесных связях этого района с Альпами.

По сравнению с районом Гуйчжоу, в Северном Китае (Цилянынань) 
известна заметно отличная фауна брахиопод, представленная почти 
полностью эндемичными видами, отдельные из которых встречаются 
только в Приморье. Брахиоподы в этих районах обнаружены недавно 
и изучены слабо, однако их специфичность не вызывает сомнений, хо­
тя и здесь почти все виды относятся к родам, наиболее широко распро­
страненным в западных частях Тетиса (Neoretzia, Punctospirella, S p iri- 
gerellina, Costispiriferina и др.).

Определенная таксономическая общность брахиопод в разных райо­
нах Тетиса в анизийском веке более отчетлива, чем предполагаемые 
отличия между фаунами брахиопод западной и восточной частей этой 
акватории, которые, как уже отмечалось, могут в значительной степени 
заключаться в их неадекватной изученности. По-видимому, нет необ­
ходимости, как это предпринято Динером (Diener, 1915), разделять 
Тетис на два «царства»— Средиземноморское и Гималайское. По брахпопо-



дам в анизийском веке Тетис представлял собою единую палеозоогео- 
графическую единицу высшего ранга — область. В ее пределах отдель­
ные бассейны имели в разной степени выраженные качественные 
отличия систематического состава брахиопод, указывающие на определен­
ную обособленность этих акваторий. Поскольку отличия между фаунами 
брахиопод отдельных районов Тетиса далеко не равноценны и причины 
этой неравноценности не всегда достаточно ясно могут быть установле­
ны, более дробное палеозоогеографическое районирование можно про­
вести лишь очень условно. В западной части Тетиса устанавливаются 
две биогеографические единицы второго ранга. Это, с одной стороны, 
Альпийско-Кавказская, охватывающая Альпы, Карпаты, Балканы, Крым, 
Кавказ и, вероятно, Северный Афганистан и Памир, и, с другой — Ди- 
нарская, известная только на территории современных Динарид. Обе 
эти провинции отличаются преимущественно значительным эндемиз­
мом видов. Причины биогеографической обособленности этих районов 
остаются неясными.

В восточных районах Тетиса к южной части этого бассейна при­
урочена Гималайская провинция, которая кроме Гималаев, возможно, 
включает и Индонезию, а к северной — Южнокитайская, охватывающая, 
вероятно, и Индокитай. Брахиоподы последней провинции обнаруживают 
тесные связи с формами из Альпийско-Кавказской провинции, что 
указывает на миграцию брахиопод вдоль северного побережья Тетиса. 
В то же время брахиоподы из анизиискпх отложений Гималаев, несмотря 
на то, что они происходят из района, расположенного географически 
ближе к Альпам, содержат значительно меньше элементов Альпийско- 
Кавказской провинции. Относительная изолированность Гималайской 
провинции больше проявляется в более поздние века триаса.

Особняком от брахиопод Южнокитайской провинции стоят фауны 
Циляныпаня и Приморья, содержащие ряд общих видов, неизвестных 
за пределами этих районов. Эти районы целесообразно выделить в Севе- 
рокитайско-Приморскую провинцию, охватывающую два довольно отда­
ленных бассейна. Общность анизыйских брахиопод Циляныпаня и При­
морья может быть объяснена только при допущении их хотя бы эпизо­
дической связи через пролив в районе современной долины р. Янцзы, 
унаследованной от раннетриасовой эпохи.

В бореальных районах анизийские брахиоподы крайне редки и пора­
зительно однообразны. В Канаде, на Северо-Востоке СССР и Шпицбер­
гене они представлены родом Punctospirella и редкими находками склад­
чатых ринхонеллид (возможно, род Piarorhynchella) и теребратулид (Flet- 
cherithyris? cf. zealandica). Таким образом, Бореальная область выделяется 
только по "отрицательным критериям и ее границы могут быть установ­
лены лишь очень приближенно. В пределах Евразии граница между 
Тетическоп и Бореальной областями проходит севернее Северокитаиско- 
Приморской провинции, которая в связи с сильно обедненным характером 
фауны занимает переходное положение. Никаких сведений об антиборе- 
альных анпзийских брахиоподах в настоящее время нет.

Ладинские брахиоподы Тетической области изучены значительно 
слабее анпзийских, но имеющиеся сведения скорее свидетельствуют в поль­
зу сохранения в этом веке той же биогеографической обстановки, что 
и в анизийском веке. К ладпнскому веку приурочено начало интенсивного 
освоения брахиоподами Бореальной области. На Северо-Востоке СССР 
к второй половине этого века приурочено появление Aulacothyroideidae?, 
Pennospiriferininae и своеобразных ринхонеллид (роды Sinuplicorhynchia, 
Sulcorhynchia), играющих существенную роль в фауне более поздних 
бореальных бассейнов и являющихся специфическими бореальными груп­
пами. По-прежнему в северные акватории не проникают многие таксоны 
(Retziidae, Spirigerellidae, Mentzellinae и др.), характерные исключительно 
для Тетиса.



Из отложений ладинского (капхикуан) возраста известны первые 
брахыоподы и в районах расположенных южнее Тетиса. В Новой Зелан­
дии ладпнские брахноподы. представлены исключительно эндемичными 
видами, нередко относящимися к новым родам, причем крайняя специ­
фичность этой малоисследованной фауны брахиопод позволяет считать, 
что число эндемичных высших таксонов в ее составе значительно возрас­
тает после монографической обработки. Подобно фауне Бореальной об­
ласти, здесь отсутствуют многие характерные для Тетиса группы, за­
метна обедненность систематического состава.

Динер (Diener, 1915) на основании отрывочных определений брахиопод 
и псл?цепод, которые имелись в то время, отнес H objho Зеландию к Маорий­
ской провинции Гималайского царства. Последующее изучение брахиопод 
из этого района показало полную их эндемичность и отсутствие гималай­
ских форм, равно как к других тетисных элементов. По брахиоподам 
Новая Зеландия, а кроме того, Новая Каледония, где развита такая же, 
как и в первом районе, фауна, начиная с ладинского века, может быть 
обособлена в самостоятельную Маорийскую область.

ПОЗДНИЙ ТРИАС

Наметившиеся к концу ладпнского века области еще резче обособ­
ляются в карнпйском веке (рис. 168, 169). Только для Тетической об­
ласти этого времени свойственны Koninckinacea, Thecospiracea, Basilio- 
lacea, Aulacothyropsidae н ряд других крупных таксонов. Из 20 ’семейств, 
известных в карнписких отложениях в целом, в бореальньгх районах 
встречаются представители только шесто, причем чаще относящиеся 
к эпидемичным родам. Роды, имеющие более широкое географическое 
распространение (Lepismatina, Costirhynchia и др.), в Бореальной области, 
как правило, охарактеризованы местными видами. Специфическим таксо­
ном семейственной группы, появившимся и развивающимся в Бореальной 
области, является семейство Aulacothyroideidae.

В Маорийской области также намечается резкое обеднение фауны 
по сравнению с Тетисом, вполне сравнимое с данными, проведенными 
для Бореальной области, хотя из Новой Зеландии известны и предста­
вители некоторых преимущественно тетисных групп (Spiiigerellidae). 
Виды полностью эндемичны п принадлежат к местным родам, реже к ро­
дам, распространенным и в бореальиых бассейнах. Ниже показано рас­
пределение количества родов и семейств (число в скобках) некоторых 
групп карнписких брахиопод, дающее общее представление о различиях 
фаугг брахиопод из отдельных областей:

Надссмейство
Bope-
альнап

Тети-
ческая

Маорий­
ская

Koninckinacea .......................... . . .  0 4(1) 0
TLiocospiracea .......................... . . .  0 5(3) 0
Basil iolacea .............................. . . .  0 4(3) 0
Rhynchoneliacea ................. . ■ .5(1) 4(1) 2(1)
Spiriferinacca .......................... • • .9(2) 11(2) 3(2)
Retziidina ............................... . . .  0 3(1) 1?
Athyridacea ...................... . . .  0 9(1) KD
Dielasmatacea ...................... . . .2 (0 7(2) 1(1)
Loboidotliyracea ................. . . .1(1) 0 0
Daliinacea .............................. . . . .1(1) 5(2) 1(1)

/

В карнпйском веке довольно отчетливо улавливается обмеп фаунами, 
происходящий между Маорийской и Бореальной областями вдоль запад­
ной окраины Тихого океана (Дагис, 1972в). Большой интерес представ­
ляют роды подсемейства Pennospiriferininae в связи с намечающимися 
у этой группы закономерными изменениями ареала во времени, лриводя-



oi
ub

’7_
;

Р и с .  1 6 8 .  Географическое распространение спирнферияаднй и схема налеозоогеографического районирования акватории
в каряинском пеке.

1 — Mentzclin, 2 — Spirifprinoirto.s: 3 — Вnlalonospirn: 4 — SpinolepPtnatina; .5 — Pxpudolabalia, G — Thecoriiilclla, 7 — Sinuro<(a: S — Dcnlo-
spirijtriiiut 9 — Cumu.loipira: Ю — Borelorpira; 11 —Pen . (PenuosiAri/erina); 12 — Pen. (Spotidylospiriferina); 13 — Raslelligera; 11 — Ptioidea; 

lo  — бсрсголиа линия. О б л а с т и ;  16 — МаориПская, 17 — Тстдческал, i s  — Борсалышя.
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Рис. 169. Географическое распространение строфоменокдных, рпихонеллоидных, агиридных и теребратулоидных брахгго- 
под и схема иалеолоогеографпчсского районирования акваторий в карнпйском веке.

1 — Koninckioacea; 2 — Thecospiracea; 3 — Bas i liolidae; 4 — Piarorhynchia; 5 — SulcorhyQchia; 6 — Simipiicorhynchia; 7 _  Retziidac;
S — Dioristclla\ 0 — Aulacolhyroideidae; Ю — Ad yge l la ; 11 — Laevilhyris-, 12 — Kolymilhyris\ 13 — Aulacothyropsidac; I d — береговая

л и н и я .  О б л а с т и :  15 —  М а о р и й с к а я ,  16 -  Т с т и т е с к а л ,  l* —  Бор с а л ь н а я .



щшш к уходу этой группы из первоначальной области существования 
и получившими название метахореза (Terraier Н., Termier G., 1956).

Более дробные палеозоогеографпческие подразделения в пределах 
установленных областей выделяются с большим трудом главным образом 
в связп с недостаточной изученностью карнийских брахиопод из ряда 
районов. Можно опасаться, что на схемах будет отражена не географи­
ческая дифференциация фаун, а в значительной степени объем инфор­
мации.

В пределах Тетпческой области условно можно выделить три про­
винции. Это Альпийско-Кавказская, прослеживающаяся от Альп до Па­
мира и сохранившаяся со среднего триаса. Она характеризуется большим 
количеством специфических родов (Bittnerella, Klipsteinella , Н ungarispira 
и др.), только ей свойственным комплексом видов, но вполне вероятно, 
что степень эндемизма этой фауны завышена и значительно уменьшится 
после более детального исследования брахиопод из других районов Те- 
тиса.

Отдельные районы Альпийско-Кавказской провинции, а также раз­
ные фации близко расположенных разрезов в пределах одного района 
содержат нередко сильно отличные по систематическому составу ком\.~ 
лексы. Достаточно указать на сообщества брахиопод пз кассьянскпх, 
райбльских и халлыптаттских слоев Альп, содержащие очень малое ко­
личество общих видов и достаточно разные родовые комплексы. Биогео- 
графическая интерпретация этих различий затруднительна, особенно 
при сопоставлении комплексов из мелководных карбонатных отложении 
кассьянскпх и райбльских слоев, и только наличие таких уникальных 
разрезов с фауной разных фаций, как у г. Веспрем (Венгрия), позволяет 
принять правильное решение. Карнийские брахиоподы значительной ча­
сти Карпат, Добруджи, Кавказа л Памира пока изучены слабо, но здесь 
известны только альпийские роды и практически нет эндемичных видов. 
Отсутствие в этих районах ряда характерных альпийских форм, по-ви- 
димому, может быть объяснено локальными фациальными изменениями 
и неодинаковой степенью изученности.

Карнийские брахиоподы Динарид уже лишены того резко выражен­
ного эндемизма видов, как в среднем триасе. В этом районе известен не­
большой комплекс, содержащий ряд характерных видов кассьянскпх 
и райбльских слоев Альп (Bittner, 1902), указывающий на тесные связи 
карнийских брахиопод Альп и Диыарид.

Еще более резко в каршшском веке отделяется Гималайская провин­
ция, в которой наряду с характерными райбльскими видами родов Ady- 
gella , Cruratula, Sinucosta и др. появляются местные формы (род Aspi- 
dothyris и ряд видов из родов Lepismatina, Costirbhynchia и др.). В гималай­
ской фауне, кроме того, присутствуют таксоны, наиболее широко распро­
страненные в Бореальной области (род Sulcorhynchia, Costispiriferina 
shalshalensis). Они указывают на существование в карнийском веке опре­
деленных связей между Гималаями и древними акваториями, примыкав­
шими к северной части Тихого океана. Илдоиезийские брахиоподы кар- 
нийского возраста обнаруживают наибольшие связп с гималайскими, 
в связп с чем этот район включен в Гималайскую провинцию.

В настоящее время ничего не известно о карнийских брахноподах 
Индокитая и Китая, если не считать нескольких предварительных опре­
делении из Юианя (Ли Сы-гуан, 1952), которые не проливают света па 
специфику брахиопод этого района.

В качестве самостоятельной провинции в каршшском веке может 
быть обособлено Приморье, характеризующееся смешением альпийских, 
гималайских и бореальных элементов. В рнфогениых известняках теттс- 
хпнской свиты явно доминируют альпийские элементы (роды Thecocyr- 
teLla, Veghirhynchia, Amphiclina), тогда как в террпгенных толщах При­
морья присутствуют как бореальные (Aulacothyroideklidae), так и гн-



малайские (Costispiriferina shalshalensis, Spirigerellina hunica). формы. 
К приморской близка карнийская фауна брахиопод Японии, содержа­
щая ряд общих с Приморьем таксонов (Spiriferinoides, Sakawairhynchia).

Несмотря ва смешанный облик карнийских брахиопод Приморья, 
принадлежность этой провинции к Тетической области не вызывает сом­
нений. В пользу этого говорит присутствие таких характерных индикато­
ров Тетпса, как Koninckinacea, Thecospiriracea, Basiliolacea, Retziidae 
п др.

Бореалытая область, охватывающая кроме Северо-Востока СССР 
Аляску, Кападу и, вероятно, Калифорнию, а также Шпицберген п о. Мед­
вежий, т. е. все современные циркумполярные выходы карнийских отло­
жений, пока не может быть сколько-нибудь удовлетворительно подраз­
делена на провинции. Некоторые отличия обнаруживают арктические 
острова Канады, Шпицбергена п о. Медвежий, на которых обнаружен 
род Boreiospira. Вместе с тем для всех этих районов характерны многие 
общие виды п фауна брахиопод имеет очень сходный облик в разных 
районах Еореальпой области. Поэтому вполне возможно, что намечаю­
щиеся отличия в таксономическом составе обусловлены Неравномерно­
стью изучеилостн отдельных регионов этой в целом еще далеко не полно 
и -следованной области.

В иорпйском и рэтском веках сохраняются те же три области — Бо- 
реальпая, Тетическая и Маорийская. Тетпческая область по-прежнему 
характеризуется чрезвычайным разнообразием систематического состава 
брахиопод. Здесь продолжают развиваться конинклниды, текоспирпды, 
ретцииды, базплполиды, дпелязматиды, веллереллиды и другие менее 
многочисленные группы, полностью отсутствующие в районах, распо­
ложенных к югу п северу от Тетиса (рис. 170, 171). В Тетисе около 80% 
видов относится к таксонам семейственной группы, ие известным вне 
этой области. Тетпческая область несколько сокращается, Приморье и 
прилегающие районы включаются в норийском веке в Бореальную об­
ласть.

В пределах Тетической области в норпп и, по всей вероятности, 
в рэте усиливается дифференциация фаун, наметившаяся в более ранние 
века. Здесь в это время совершенно четко устанавливаются два района, 
резко отличающиеся по фауне брахиопод. С одной стороны, это Альпы, 
Карпаты, Крым, Кавказ, Памир, Индокитай, где основную роль в фауне 
брахиопод играют веллереллиды, диелязматлды, лабаллнды, конлнки- 
ниды, с другой — Оман, Гималаи, Индонезия с менее разнообразной 
фауной брахиопод, содержащей ряд специфических таксонов. В послед­
нем районе неизвестны некоторые альпийские таксоны (лабаллнды, теко- 
спцрпды), все виды являются эндемиками и основную роль в общем комп­
лексе брахиопод играют многочисленные виды рода M isolia , спприферн- 
ниды из группы «Spiriferina» abichi п род Н  agabirhynchia, не обнаружен­
ные за пределами южной части Тетпса. Ранг эндемизма фауны брахиопод 
в норийском п рэтском веках настолько высок в сравниваемых регионах, 
что опн могут быть рассмотрены как самостоятельные подобласти 
(рис. 171) Альпийская и Индийская (Дагпс, 1965).

В пределах Индийской подобласти норийские брахиолоды очень од­
нообразны, и появление многих эндемичных для отдельных районов ви­
дов рода Misolia можно объяснить тем, что некоторые авторы чрезмерно 
увлекаются установлением новых видов. Другое дело Альпийская об- 
листь. Здесь в каждом крупном районе (Альпы, Кавказ, Турция, Памир) 
могут быть обнаружены многие хорошие эндемичные виды и даже роды, 
но биогеографическая оценка их различий крайне трудна. Предвари­
тельно, ранее по сравнению с рассмотренными примерами, для норий- 
пого и рэтского веков (преимущественно для рэтского с включением дан­
ные из отложений со «смешанной» норийско-рэтской фауной) в пределах 
Альпийской подобласти могут быть выделены следующие провинции:
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Рис. 170. Схема географического раслространеппя ряда таксонов брахпопод в порийском и рэтском веках:
7 ~  IConinckinacca; 2 — Thecospiracea; з — Thecideacca; 4 — Retziidlna; 5 — Praecyclothyrldinac; 6 — Aulacolhyropsidae; 7 — Dielasmati-

(lae; 8 — все группы отсутствуют; 9 — береговая лшшя.



Рис 171. Географическое распространение некоторых родов рпнхонеллоидных, сипрнфершгондных, атпропдных и теребра- 
тулопдных брахнопод п схема ггалеолоогеографтеского рапотггтроваппя акватории в порипскпм и рлтском веках:

J — Laballa; 2— Orieulospira; 3 — Yiligclla; Л — группа Spiriferina ahichi; 5 — Hastelligom; 0 — Spondylospirai; i -  Eu.xiuella; 8 — Omolotnella; 
9 — Pseudohalorella; 10 — Hagabirlvjnchia; 11 — Ocholallnjris; 12 — Misolia; 13 — Clavigera; 14 — Rhaelina; 15 — Aulacot/njroides; 16 — Aulacol- 
hyropsis; 17 — Kolymithyris. О б л а с т и :  18 — Маорийская, 19 — Тетичсская (a — Альпийская, 6 —Индийская подобласти), 20 — Бореальная.



1) Альпийско-Карпатская (эндемичные роды Bactrynium , Zugmayeria, 
широкое развитие родов Austrirhynchia, Zugmayerella. и др.), включающая 
Альпы и Карпаты; 2) Крымо-Кавказская (эндемичные роды M ajkopella , 
Triadispira и др., эндемики среди родов Euxinella , Oxycolpella, Rhaetina 
и др.), охватывающая, кроме Крыма п Кавказа, Малую Азшо; 3) Памир­
ская (эндемичные роды Pamirotheca, Pamirobhyris и ряд эндемичных видов 
среди родов Euxinella , Aulacothyropsis, Zeilleria); 4) Индокитайская, изу­
ченная слабо, но ясно отличающаяся от остальных провинций высоким 
уровнем видового эндемизма.

Бореальная область в норийском веке включает северо-восточные 
районы А зии и Приморье п только Северо-Восток СССР в рэтском веке. 
Здесь в это время существует генетически связанная с карнийской и спльно 
обедненная по сравнению с Тетнсом специфическая фауна, в которой 
преобладают ринхо'неллиды и спириферпниды. Ниже показано распре­
деление количества родов и семейств (чпсло в скобках) по иадсемепствам 
в разных палеогеографических областях, дающее достаточно полное пред­
ставление о резких различиях между Бореальноп и Тетпческой областями.

Надсемсмстпо Б о р е а л ь ­
ная

Тстп-
чсская

Мао ри 
с к а я

[voninckinacea . . . . . . .  0 4(1) 0
Tliecospiracea . . .............. 0 4(3) 0
Thecidcacca . . . . . . .  . 0 2(2) 0
B a s i i io la c e a ..................... . . .  . 0 6(4) 0
Rhyncbonellacoa . . .............. 5(2) 10(1) 1(1)
Spiriferinacea . . ...............5(2) 8(2) 3(1)
Retziidina ................. .............. 0 2(1) 0
A th y r id a c e a ..................... .............. HP 4(1) 1(1)
Dielasmatacea . . . . 2(1) 9(2) 1(1)
Terebratulacea . . . . .............. 0 3(1) 0
Loboidothyracca . . . . . . .  1(1) HD 0
D a i i i n a c e a .................. . . . .  l(D 9(2) 0

Как и в карнпнском веке, Бореальная область в дорийском и рэтском 
веках не обнаруживает сколько-нибудь заметной дифференциации фа­
уны брахпопод.

Маорийская область по-прежнему отличается от Тетпса резким со­
кращением систематического разнообразия п исчезновением многих круп­
ных таксонов. Основной фон. этой небольшой и специфической фауны 
в норийском и рэтском веках составляют пеипоеппрпферш-ишы и виды 
эндемичного рода Clavigera. Как и в более раннее время, Маорийская 
область охватывает территории современных Новой Зеландии и Новой 
Каледонии.

Почти ничего не известно в настоящее время о порппекпх и рэтс-ких 
брахиоподах Нового Света. Из отложений этого возраста Северной Аме­
рики обнаружены роды Spondylospira (Аляска, Невада), Plectoconcha (Не­
вада) и, возможно, Lepismatina (Невада). В падмонотисовых отложениях 
Перу встречены роды Spondylospira, Zugmayerella, Eodallina п на обоих 
континентах — род Halorella. Эти сведения явно недостаточны для бпо- 
географпческого анализа фауны, но наличие общего для Северной и Юж­
ной Америк рода Spondylospira, неизвестного в Старом Свете, указывает 
па связи брахноподо-вых фаун конца триаса Северной и Южной частей 
Америки, а также на определенную обособленность североамериканской 
фауны от североспбпрскон п  нарушение тех довольно ясных связей между 
брахпоподамн последних регионов, которые были прослежены в каршш- 
ском веке.

Суммируя приведенные выше сведения о географическом распростра­
нении триасовых брахпопод, следует отметить одну важную закопохмер- 
ность — постепенное возрастание географической дифференциации фауны 
брахпопод во времени, которая сопровождалась заселением новых аква­
торий. В раннем триасе дифференциация брахпопод весьма пезначитель-



ная п оип распространены преимущественно в Тетпсе. Начиная со сред­
него триаса, начинается дифференциация фаун в Тетпсе, а к концу этой 
эпохи приурочено заселение брахпоподами Бореальной и Маорийской 
областей. Максимума географическая дифференциация брахиопод до­
стигает в порпйском и рэтском веках, когда устанавливаются две под­
области в Тетической области и резко обособляется фауна брахиопод 
в отдельных древних акваториях Альпийской подобласти, а также воз­
никают эндемичные высшие таксоны в Новом Свете.

ЗНАЧЕНИЕ ПАЛЕОБИОГЕОГРАФИЧЕСКИХ ДАННЫХ 
ДЛЯ ПАЛЕОГЕОГРАФИЧЕСКИХ ПОСТРОЕНИЙ

Данные о географической дифференциации триасовых брахиопод про­
ливают свет на ряд палеогеографических проблем, в первую очередь 
климатическую зональность в триасовом периоде. Динер (Diener, 1915) 
считал, что в триасовом периоде на первое место выступает зоогеогра- 
фическая обособленность фаун, а климатическая зональность не нахо­
дит своего отражения в распределении морской фауны беспозвоночных. 
По его мнению, «условиям распространения триасовых морских фауп 
не препятствуют ни экватор, ни полярный круг. Они регулируются на­
правлением морских течений, конфигурацией берегов и их геологическим 
развитием» (с. 543).

С подобным утверждением трудно согласиться. Отмеченное нами 
выше большое разнообразие брахиопод в бассейне Тетпса наряду с рез­
ким обеднением их систематического состава к северу и югу от этой аква­
тории не может быть объяснено никакими другими причинами, кроме 
климатических. Сильное обеднение фауны современных морей высоких 
широт по сравнению с тропическими и субтропическими районами — 
общеизвестный факт. Это обеднение пе равномерно, имеет скачкообраз­
ный характер, причем самое резкое из широтных изменений в составе 
морской фаупы, затрагивающее все без исключения группы современных 
беспозвоночных, наблюдается при переходе от субтропиков к области 
умеренных температур (Ekman, 1953).

Несмотря на то, что причины обеднения фауны в северных морях не 
совсем ясны (Зенкевич, 1965) п появляются лишь первые гипотезы, о бы* 
ясняющие возникновение скачка в таксономическом разнообразии фауны 
при переходе от субтропиков к умеренным условиям (Drost-Hansen, 1955, 
1956*)» вполне естественно предположить, что подобные широтные из­
менения в составе фауны были и в прошлом. Именно с этим резкпм скач­
ком можно сопоставить изменения в составе триасовых брахиопод (имеется 
в виду главным образом поздний триас), происходящие па границе Те­
тической и Б реальной, а также Тетической и Маорийской областей. Раз­
нообразная фауна Тетиса занимает, по всей вероятности, тропические 
и субтропические районы, к северу от них (в пределах Старого Света) 
располагалась Бореальная область, а к югу — Нотальная, следы кото­
рой обнаруживаются в обедненных и специфических комплексах бра­
хиопод Маорийской области.

Таким образом, изменение климатических условий мы считаем важ­
нейшей причиной, обусловившей возникновение трех палеозоогеографп-

* Цитируются по Стела, 1963.



ческпх областей в триасе, хотя это не значит, что выделенные по брахио- 
подам наиболее крупные лалеозоогеографпческпе подразделения могут 
быть отождествлены с климатическими зонами. В настоящее время нет 
достаточных данных для районирования древних акваторий, примыкав­
ших к Северной п Южной Америкам, по появление в конце триаса спе­
цифических для Нового Света форм указывает на реальную возможность 
обособления нескольких областей в одной климатической зоне.

Сведения о географическом распространении брахпопод не позво­
ляют определить точное положение полюса в триасе, как это было сде­
лано Ф. Стели (1963) и В. И. Устрицким (1967) для перми. Северный маг­
нитный полюс для триаса обычно помещается в районе Охотского моря, 
и, если допустить, что он как поле дпполя направлен вдоль оси вращения 
Земли и в какой-то степени совпадает с географическим полюсом Земли 
(Ранкоря, 1968), эти данные очень трудно увязать с палеоитологическим 
материалом. В непосредственной близости от полюса в таком случае ока­
зались бы районы с таксономически разнообразной фауной Тетиса (бра- 
хиоподы Приморья, рифы Японии) (Кашиега, 1964), что вряд ли соот­
ветствовало действительности. По всей вероятности, географический се­
верный полюс в триасе располагался севернее, а если учесть карбонат­
ные толщи с кораллами Аляски — северо-западнее Охотского моря. 
Такое несовпадение положения северного полюса по палеомагнптным и па­
леонтологическим данным доказано В. И. Устрицким (1967) на более 
убедительном материале и для позднего палеозоя.

Палеонтологические и в первую очередь палеобиогеографические 
результаты постоянно привлекались геологами для решения одной из 
основных проблем современной геологии — проблемы перемещения ма­
териков. Для триасового периода в этом аспекте многократно рассмат­
ривались данные по наземной фауне п флоре, которые приводили к при­
знанию перемещения материков либо к обращению к гипотезе материко­
вых мостов. Попытки интерпретации под этим углом зрения данных по 
географическому распространению морских беспозвоночных единичны, 
п в наиболее обширной сводке Динера (Diener, 1915) по биогеографии 
триасовых акваторий мобилистические представления отвергаются.

Анализ гео графического распространения триасовых брахпопод, 
естественно, далеко недостаточен, чтобы сделать определенные выводы 
в Ътношенпи фыкспзма пли мобилпзма, но он дает сведения, которые мо­
гут оказаться полезными прп решении проблемы в целом. В связи с этим 
остановимся на некоторых примерах.

Прежде всего значительный интерес в этом отношении представляет 
распространение брахпопод в позднем триасе в Тетисе и особенно в но- 
рпйском веке. Как уже отмечалось, здесь в это время наиболее ярко за­
метна географическая дифференциация брахпопод, приводящая к обо­
соблению двух подобластей — Альпийской, прослеживающей ея от Альп 
до Индокитая вдоль северной окраины'Тетиса, и Индийской, фауна ко­
торой известна в Омане, Гималаях и Индонезии. Довольно сходная кар­
тина наблюдается в .географическом распределении норийских двуство- 
рок. По данным Худсоиа (Hudson, Jefferies, 1961), норипекпе двустворки 
Омана явно сходны с одновозрастными фаунами Гималаев п особенно 
Индонезии. Норппские аммоноидеи Гималаев, как было доказано еще 
Дмнером (Diener, 1915), резко отличны от альпийских, но имели несом­
ненные связи с индонезийскими комплексами.

В последнее время Б. К. Кушлин (1969) изучил норппские аммоыо- 
идеи с Памира — района, расположенного в непосредственной близости 
к Гималаям. Согласно данным этого автора, норийские аммоноидеи Па­
мира наиболее близки к альпийским, обнаруживают тесные связи с индо­
незийскими п сильно отличаются как но видовому, так и по родовому 
составу от гималайских форм. Все западыотетпческие виды, обнаружен­
ные в Гималаях, известны также в Индонезии, и по аммонопдеям доста­



точно однозначно устанавливаются связи Гималаев с Альпами только 
окружным путем, через Индонезию. Таким образом, в центральных ча­
стях Тетиса по многим группам беспозвоночных существуют резкпе био- 
географические отличия между фаунами, приуроченными к южным при­
брежным зонам, с одной стороны, и комплексами, обитавшими вдоль 
северного побережья,— с другой.

Для объяснения различий, намечаемых в фаунах нория Памира и Ги­
малаев, Б. К. Кушлин (1969) привлек гипотетические барьеры суши. Не­
состоятельность подобного предположения после того, как выяснен не 
локальный, а всеобщий характер широтной дифференциации порийской 
фауны беспозвоночных Тетиса, очевидна. Для объяснения различий 
между фаунами северной и южной частей Тетиса в этом случае пришлось 
бы возводить барьеры суши длиною в многие тысячи километров, что нс 
находит подтверждения в геологическом строении конкретных районов.

Резкие различия в фаунах южной и северной частей Тетиса могут 
быть удовлетворительно объяснены лишь в том случае, если допустить, 
что в триасовом периоде Тетнс представлял собою обширную акваторию 
с батиальными или даже абиссальными условиями в центральных частях, 
затруднявшими обмен организмов северной и южной прибрежных зон. 
Довольно свободное общение было вдоль северного берега Тетиса, что 
видно не только из анализа географических связей брахиопод яорийско- 
рэтских отложений Вьетнама (известняки ' Па-Ма), обнаруживающих 
большое сходство с альпийскими формами, но и приведенных выше дан­
ных по географическому распространению норттйских аммоноидей. Зна­
чительное сходство анпзийскпх брахиопод Гуйчжоу и Альп позволяет 
полагать, что подобный относительно свободный обмен фаунами сущест­
вовал и в более ранние века триаса.

Если намеченная дифференциация фауны н пути ее миграции верны, 
палеогеографические реконструкции Тетиса, особенно его Гималайской 
части, требуют значительного расширения площади этой древней аква­
тории для рассматриваемого промежутка времени. Последнее может 
быть достигнуто лишь путем продвижения Индийского полуострова (или 
индийской части Гондваны) к югу, что вполне согласуется с представле­
ниями о широком распространении явлений горизонтального смещения 
пород в Альпийской складчатой зоне (Пейве, 1966, 1969; и др.; Gansser, 
1966; ы др.) и не противоречит гипотезам крайних мобылистов. Другой 
вопрос, в какой-то степени затрагивающий проблему перемещения мате­
риков, касается существования океанов, в первую очередь Атлантического 
и Индийского, в геологическом прошлом. Распространение триасовых 
морских беспозвоночных в отдельных случаях дает материал, который 
может быть использован при палеогеографических реконструкциях.

Многообразие палеогеографических построений, в которых так или  
иначе рассматривается Атлантический океан в триасовом периоде, сво­
дится к трем основным вариантам: 1) Атлантический океан в триасе су­
ществовал, и африканская ц южноамериканская части Гондваны, а также 
североамериканская и европейская части Левразпи были связаны ма­
териковыми мостами, появлявшимися хотя бы эпизодически (например, 
Termier ГГ, Тегдпег G., 1952); 2) Атлантический океан отсутствовал, 
иТетисиа западе замыкался в районе Пиренеев п Атласа; 3) Атлантический 
океан как таковой отсутствовал, но имелся бассейн, названный Шухер- 
том Посейдоном, соединявший Калифорнийский залив в Северной Аме­
рике с западной оконечностью Тетиса (Шухерт, Смпс, Динер и др.).

Первая точка зрения не находит подтверждения в географическом 
распространении триасовых брахиопод и других групп морских беспоз­
воночных. Наиболее наглядно это видно при анализе географических 
связен триасовой фауны островов Медвежьего и Шпицбергена. В этпх 
районах среди разновозрастной фауны триаса наряду с космополитами 
присутствуют виды и роды, широко распространенные в морях, приле­



гавших к северной части Тихого океана, а также иногда проникавшие 
в восточную часть Тетиса, и не встречены характерные для западных 
частей Тетиса формы. Среди аммоноидей на Шпицбергене в раннем триасе 
наряду с всесветными родами Prosphingites, Flemingites и другими из­
вестны бореальные формы (Olenekites) и роды семейств Prionitidae и Мее- 
koceratidae, не пронпкакйцих в альпийские районы Тетиса. Сходную 
картину географических связей дают и среднетрпасовые аммоноидеи, 
представленные родами Gymnotoceras, Ussurites, Hollandites, Entomoceras, 
Frechitesи др. В более молодых отложениях этого района наиболее обильны 
такие характерные бореальные роды, как N athorstites n Dawsonites.

Брахиоподы на Шпицбергене и Медвежьем немногочисленны. В ос­
новном это бореальные роды и виды, широко распространенные на Се­
веро-Востоке СССР и в Арктической Канаде. Редкие южные виды (Рипс- 
tospirella stracheyi пз анизийского яруса гг Costispiriferina shalshalensis 
из кариийского яруса), встреченные в этих районах, известны пз гима­
лайской части Тетпса, Приморья, Северо-Востока СССР и Канады, по 
не обнаружены в западных частях Тетиса. Все эти данные указывают 
на то, что обмена фаунами непосредственно между западными частями 
Тетиса и древними акваториями, окружавшими Шпицберген, не проис­
ходило, несмотря на близкие климатические условия и отсутствие резких 
температурных барьеров, в пользу чего свидетельствует теплолюбивый 
облик позднетрпасовой флоры последнего района. Соответственно гео­
графическое распространение ряда групп триасовых беспозвоночных 
также объяснимо. Более того, если считать, что в триасе не было Атлан­
тического океана, даже отдаленно напоминавшего современный, а зна­
чит, отсутствовали связи между южными и северными морями в этом 
районе, удается объяснить некоторые парадоксы.

Как известно, в резком противоречии находятся бореальный облик 
морской фауны триаса Шпицбергена и явно теплолюбивая флора этого 
района (Вахрамеев и др., 1970). Это может быть объяснено только пол­
ной изоляцией района от южных бассейнов, что, несмотря на благопри­
ятные климатические условия, препятствовало развитию южных мор­
ских форм.

Также, по-впдимому, необязательно признание существования в триа­
совом периоде локального бассейна в центральной части современного Ат­
лантического океана, связывающего Тетпс с Калифорнийским заливом 
(Посейдона Шухерта). Никакой необходимости в привлечении этого гипо­
тетического бассейна для объяснения расселения триасовых аммонопдей 
нс видели'Помпецкии (Pompeckj, 1909) п Артхабер (Arthaber, 1911), но 
его существование всячески доказывали Смис (Smith, 1912) и вслед за 
ним. Дипер (Diener, 1915), располагавшие более полными данными по 
восточным частям Тетиса л Северной Америке. Эти авторы полагали, 
в частности, что на существование непосредственных связей между Ка­
лифорнийским заливом и Тетпсом указывает значительное сходство. ам- 
моиоидей из тпролптовых слоев Айдахо и одновозрастных отложений 
Альп, а также отсутствие многих форм комплекса в Гималаях, которые 
Дилер считал транзитным пунктом между альпийской зоной Тетпса и 
акваториями, примыкаю-щимп к Тихому океану.

Новые исследования ряда слабо изученных районов (Chao, 1959; 
Захаров, 1968, и др.) позволили выявить американские формы в восточ­
ных частях Тетиса л значительно расширили к востоку географию аль­
пийских форм. В связи с этим в настоящее время вполне можно объяс­
нить сходство американских и альпийских фаун позднего оленека их 
географическими связями через северную часть Тетиса и бассейны, при­
мыкавшие к Тихому океану. Отсутствие в Гималаях нескольких родов, 
общих для Альп и Америки в карнпйском веке ({Honierites; Hauerites, M e- 
tasibirites) п на которые ссылался Дпнер при обосновании Посейдона, 
также вполне может быть объяснено миграцией фауны через северную



часть Тетиса, карнийские формы которой, к сожалению, пока изучены 
крайне слабо.

С другой стороны, признание Посейдона приводит к серьезным труд­
ностям при попытке объяснить географическое распространение бентоса, 
в первую очередь брахиопод. В обеих частях Америки неизвестны пред­
ставители тетических групп (Koninckinacea, Thecospiracea, Thecideacea, 
Retziidina), несмотря на обилие в этих районах карбонатных толщ с ко­
раллами и рифогенных образований (Перу), к которым обычно приуро­
чены представители первых трех надсемейств. Все эти группы имеют чрез­
вычайно характерный внешний облик, легко идентифицируются, ы пол­
ное отсутствие даже ссылок в стратиграфической литературе на находки 
строфоменоидных брахиопод в Новом Свете не может быть объяснено 
неполнотой изученности, это достоверный факт.

Наличие кораллов в Калифорнийском заливе указывает на сущест­
вование в позднем триасе в этом районе температурных условий, близ­
ких к Альпам, и если принять Посейдон в качестве западного продол­
жения Тетиса, совершенно непонятными остаются барьеры, препятство­
вавшие проникновению разнообразнейших альпийских брахпопод в Но­
вый Свет, особенно если учесть их широкое расселение на миогие тысячи 
километров к востоку от Альп. Таким образом, история расселения мор­
ской фауны трпаса не дает убедительных примеров существования в это 
время морских бассейнов на месте современного Атлантического океана. 
Более того, она может быть в общих чертах объяснена без привлечения 
этой акватории.

Индийский океан, насколько нам известно, лишь однажды частично 
реконструировался для объяснения географических связей морской фа­
уны триаса. Дуглас (Douglas, 1929), обнаружив ряд малайских иелецп- 
под в норииских отложениях Ирана и учитывая отсутствие малайских 
элементов в одповозрастных фаунах Гималаев, полагал, что Иран и Ин­
донезия были связаны не через Гималаи, а через вновь возникшие бас­
сейны в результате раскола Гондваны. Впоследствии отдельные малай­
ские виды и в первую очередь род Indopecten, на распространении кото­
рого Дуглас строил свои выводы, были встречены как в Гималаях (Hudson, 
Jefferies, 1961), так и на Кавказе (Робинсон, 1937; и др.), Памире (К уш - 
л и и , 1969) и в других районах. Палеогеографические построения Дугласа 
совершенно справедливо были подвергнуты сомнению (Hudson, Jeffe­
ries, 1961).

Сильное обеднение триасовых фаун Новой Зеландии, отсутствие 
в пей многих тетических таксонов наиболее вероятно объясняются ре 
потальным характером, что вполне согласуется с представлениями моби­
листов, в палеогеографических реконструкциях которых Новая Зелан­
дия помещается между полюсом п южным пустынным поясом, т. е. в уме­
ренной зоне.
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ОБЪЯСНЕНИЯ К ТАБЛИЦАМ

Все изображения раковин со стороны спинной створки обозначены буквой а, со 
стороны брюшной створки — б, сбоку — в, с лобного края — г, с замочного края ~д. 
Где не указаны увеличения, раковины изображены в натуральную величину.

Приняты следующие сокращения музеев, из фондов которых был использован 
материал в данной работе:

БМ — Британский музей естественной история;
ЛГУ — Палеонтологический музей кафедры исторической геологии геологиче­

ского факультета Ленинградского госуииверситета;
ЦГМ — Центральный научно-исследовательский геологоразведочный оду ей 

им. Ф. II. Чернышева.
Все остальные изображенные экземпляры хранятся и Институте геологии и ico- 

физпкп Сибирского отделения АН СССР (ИГиГ).

Т а б л и ц а  I

Срезы через кардинальные части раковин ( хЮ)
Ф и г .  1. lihaelina pijrijormis; экз. № 394/325; Северо-Зап.-щ-тди Кавказ, г. Скирда, 

порпйско-рэтскт1 отложения.
Ф и г. 2. Cubanolhyris elrgans; экз. № 394/326; Северо-Западный Кавказ, р. Куна, 

пориискнй ярус.
Ф и г. 3. Lobothyris prae punctata; экз. № 394/327; Северо-Западный Кавказ, г. Тхач, 

нор и некий ярус.
Ф и г. 4. Anguslotkyris angustaefonnis; экз. № 3I4/32S; Северо-Западный Кавказ, 

р. Сахрап, а пизанский ярус.

Т а б л и ц а  II

Срезы через кардинальные части ракоыш
Ф и г .  1. Pamirothyris kushlini; экз. № 394/329; Юго-Восточный Памир, сан Каста- 

нат-Джилга, яориыско-рэтские отложения.
Ф п г. 2 Triaditkyris gregariafomiis; № 394/330; местонахождение и возраст те же.
Ф и г. 3. Adygclla  cubrutica; экз. № 394/331; Северо-Западный Кавказ, г. Тхач, по­

рт' юки и ярус.
Ф и F. 4. Adygelloides labensis; экз. № 394/332; Северо-Западный Кавказ, г. Ятпргвар- 

та, ыорнйско-рэтскпе отложения.
Ф и г. 5. AdygeLloidcs labensis; экз. № 394/333; местонахождение и возраст те же.

Т а б л и ц а  III

Срезы через кардинальные части раковин
Ф и г. 1. C r u r i r h y n c h i a  Ic ip a r lso u a e; экз. № 394/335; Северо-Западный Кавказ, г. Тхач, 

норппекпй ярус ( х И ) .
Ф и г .  2. H a l o r e l l a  a m p h i t o m a \  экз. № 394/336; Юго-Восточный Памир, сай Шппды, 

норийскни ярус (X 12)
Ф и г. 3. H a l o v e l l o i d e a  r e c t i f r o n s ;  экз. № 394/338; местонахождение и возраст те же

( X 12).

Т а б л и ц а  IV

Срезы через кардинальные части раковин
Ф п г. 1. T r i g o n i r h y n c h e l l a  t r i g o n a ; экз. № 394/342; Северо-Западный Кавказ, р. К у­

на, иорийскнн ярус (х  0).



Ф п г. 2. Robinsonella mastakanensis; экз № 394/343; Северо-Западный Кавказ, 
г. Скирда; норийско-рэтскпе отложения (х8).

Ф п г. 3. Euxinella sp.; экз. № 394/344; Северо-Западный Кавказ, г. Скирда, иорнйско- 
рэтские отложения (Х12).

Ф п г. 4. Piarorhynchella mangyshlakensis; экз. № 394/345; Северо-Восток СССР, 
р. Булун, норийско-рэтскпе отложения (X 12).

Т а б л и ц а  V

Срезы через кардинальные части раковин
Ф и г. 1. Tetractinella trigonclla; экз. № 394/340; Северо-Западный Кавказ, р. Тхач, 

аннзнискии ярус (X 10).
Ф и г. 2. Oxycolpella oxycolpos; экз. № 394/341; Северо-Западный Кавказ, г. Скирда, 

норийско-рэтскпе отложеппя (х б).

Т а б л и ц а  VI

Ф п г. J. Viligclla duhia: экз. № 394/346; срез через апикальную часть ракопнпы; Се­
веро-Восток СССР, р. Булун, карнпнскпй ярус (Хб).

Ф п г. 2. Pennospiriferina ( S pondylospiriferina) glabra; экз. № 394'317; срез через брюш­
ную створку; Северо-Восток СССР, р. Джугуджак (Хб).

Т а б л и ц а  VII

Срезы через апикальные части раковин (хб )
Ф и г. J, 2. Zugmayernlla koesscnensis; 1 — экз № 394/348 ( х  10); 2 — экз. № 167/211; 

Северо-Западный Кавказ, г. Ачсшбок, норийско-рэтскпе отложения.

Т а б л и ц а  VIII

Ф я г. 1. Oricntospira grcgaria; экз. № 394/3'iO; Северо-Восток СССР, р. Булун; норий- 
екпй ярус (.- б, о)

ф и г. 2. K o e u e s k a U i n a  k o c v c s k a l l ic n s is ; срез через кардипалнй; экз. jNb 394/250; Севе­
ро-Западный Кавказ, г. Шапка, апнзнйский ярус ( 10)

Т а б л и ц а  IX

Срезы через апикальные части раковин (> 16)
Ф и г. 1—4. Roeveskallina kocoeskallicnsls; 1 — экз. № 394/351; 2 — экз. № 391/352; 

3 — экз. № 394/358; 4 — экз. № 394/354; Северо-Западный Кавказ,
р. Ачешбок, аппзпйский ярус.

Т а б л  и ца  X

Микроструктура раковин
Ф п г. 1—3. Robtnso/ielhi mastakanensis; 1 — экз. № 394/363 (поперечный срез, >,120); 

2 — экз. № 394 364 (поперечный срез, х  120); 3 — то же (,,'180): Сомеро- 
Западпый Кавказ, г. Скирда, норийско-рэтскпе отложения; а — первичный 
слои, б — вторичный слон, в — призматический слой.

Т а б л и ц а XI М и к  ростр у кт у р а р а к овин
Ф п  г. 1 ,  2. Oxycolpella oxycolpos: 1 - -  экз. №  394/361, поперечный срез; 2 • - экз. 

№ 394/371, продольный срез (х 130); Северо-Западный Кавказ, г. \чешбок, 
норийско-рэтскпе отложения; а — первичный слои, б — вторичный, слой, 
в — призматический слой.

Т а б л и ц  а XII

Микро ст р у к т у р а р а к овин
Ф и г .  1 .  Halorella amphitoma;  экз. № 394 365 (косой срез, х45):  Юго-Восточный 

Памир, сан Шнпды, порийский ярус.



Фп г .  2. Euxinella sp.; экз. № 394/367 (поперечный срез, х80);  Северо-Западный 
Кавказ, г. Скирда, норийско-рэтские отложения.

Ф п г. 3 — 5. Amphiclina intermedia,; 3 — экз № 394/357 (поперечный срез, х65);  4— 
экз. № 394/359 (поперечпыя срез, Х80); 5 — экз. № 394/356 (поперечный 
срез, Хб5); Северо-Западный Кавказ, г. Тхач, норпйскпй ярус.

Т а б л и ц а  XIII 

Микроструктура раковин
Ф и г. 1,2. Koninchina rhaetica; экз. № 394/394;! — поперечный срез через брюшную 

створку, граница фибр с породой; 2— такой же срез через спинную створку, 
виден контакт ■ внешней части вторичного слоя с породой ( х  650); Северо-За­
падный Кавказ, р. Сахрай, порийско-рэтские отложения.

Ф и г. 3. Amphiclina intermedia; экз № 394/395; продольный срез через брюшную 
створку, видна внешняя часть вторичного слоя н ее контакт с породой (ввер­
ху) (х  220); Северо-Западпый Кавказ, г. Корыта, норпйскпй ярус.

Ф п г. 4—7. Amphiclinodonta taurica; 4—6 — экз. Лг° 394/396; 4 — поперечный срез 
через брюшную створку, внутренняя часть вторичного слоя с талеолой 
(Х550);.5 — то же (ХТ100); 6 - другой участок среза с талеолой, выступаю­
щей в виде туберкулы на лимбе створки (х 280): 7 — экз № 394/397, срез 
параллельпый к поверхности брюшной створкп, вндпы крупные кристаллы, 
слагаюшпо призматический слои (х280); Крым, р. Салгир, порийско-рэт­
ские отложения.

Ф л г. 8. Amphiclina squamula; экз. № 394/398; фибры на сколе спинной створки 
( Х 240); Венгрия, Всспрсм, каряхшский ярус.

Т а б л п ц а XIV 

Микроструктура раковин
Ф и г .  1—4. Thecospiropsis communis; 1 — экз. № 391/391, поперечный срез через спин­

ную створку (х80); 2 — экз. №  394/398. поперечный срез через спинную 
створку, видна талеола и ее соотношение с первпчггым слоем (внизу) (х  290);
3 — экз. № 394/399, талсолы на поперечном срезе елппной створкп (х260);
4 — экз. № 394/4.00, талеола на срезе сишшой створкп, параллельном к ее 
поверхности (х380); Северо-Западный Кавказ, р. Сахрай, норпйскпй ярус.

Ф п. г. 5— 7. Thecospira davidsoni; экз. № 394/388; срез еппнноп створкп, параллель­
ный к поверхности; 5 — частично впдыы андопоры у правого и левого краев 
фотографии (остальные срезы талеол) ( х  !25); 6 — эндопоры в правом верх­
нем углу (х250); 7 грагтлца талеолы и вторичного фиброзного слоя 
(X 3100); Северо-Западпый Кавказ, р. Сахрай, дорийский ярус.

Т а б л и ц а  XV 

М пк р о с гр уктура раковин
Ф п г. 1—5. Thecospiropsis communis; 1 ,2  — экз. j\r? 391.101, поперечный срез через 

брюпшуго створку (внизу первичный слой, вверху вторичный с ложны­
ми норами) (х360); 3 — экз. № 394/402, аоперечпий срез через вторичный 
слой брюшной створкп. (х260); 4 — экз. ЛЬ 394/403, поперечный срез через 
брюшную створку (внизу — первичный слон) (X 50); 5 — экз. № 394/404, 
поперечпыя срез через стержиеобразную структуру (ложиую пору) брюшной 
створкп (х  ИОО); Северо-Западный Кавказ, р. Сахрай, дорийский ярус.

Т а б л и ц а  XVI 

Микроструктура раковин

i г. 1 — 5. Thecospiropsis communis; 1, 2 — экз. № 394/405, ноиеречные срезы через 
брюшную створку. Сильно протравленная соляной кислотой поверхность, 
показывающая детали строения строжнсобразыьтх тел; 1 — х  670; 2 —
Х'1150; 3 — экз. № 394/406, поперечный срез через сшшпую створку, вид­
но лучистое расположена мелких кристаллов кальцита в талеоле (х  1050); 
4, 5 — экз. № 394/407, параллельный ы косой срезы по отношению к поверх­
ности брюшной створкп; 4 - -X 2 7 0 ;  5 — 530; Северо-Западпый Кавказ,
р. Сахрай, дорийский ярус.



Фиг.

Фп г .

Фп г .

Ф и г. 

Ф IL Г.

Ф н г. 

Ф иг.

Фиг.

Ф и г.

Фиг.  

Фиг.  

Ф и г.

Ф н г . 

Ф тс г.

Микроструктура ракошш
1, 2. Thcrospira granulata; экз. № 394/408, поперечный срез через брюшную 
створку; 1 — в центре н в правой части фотографии видны эпдопоры; в л е ­
вой и верхней части талеолы, состоящие из мелкокристаллического кальци­
та ()<500); 2 — соотношение фибр с талеолои (X !000); Юго-Восточный П а ­
мир, сап Бор-Тепа, норийско-рэтскне отложения.

Т а б л и ц а  XVIII 

Микроструктура раковип
1—3. Pamirolheca aulacoihyroides; 1 — экз. Д° 394/409, косой срез через спин­
ную створку (в центре эл донор а) (Х980); 2, 3 — экз. j\i 394/410, поперечные 
срезы через брюшную створку (Х1000); Юго-Восточиый Памир, сап Бор-Те­
па, иорписко-рэтскпе отложения.

Т а б л и ц а XIX  

Микроструктура раколи iг
1—4. Davidsonella rhaelica; 1, 2 — экз. № 394/411, поперечные срезы через 

брюшную створку (Х520); 3 — экз. .М 349/412, поперечный срез через брюш­
ную створку (в центре стержнеобразпая структура) (Х850); 4 — экз.
A'j 394/413, косой срез через сишшуго створку (и правой части створки лож­
ная пора?) (Х520); Юго-Восточный Памир, саи Г.ор-Тепа, иорписко-рэтскпе 
от л о Ж 01 ш я.

Т а б л и ц а XX  

М j I к р о ст ру кт у р а раковин
1. 2. BiLLnerclla bitlneri; экз. 3114/414, поперечный срез через вторичный слои 
еппшгогг створки (Хб40 и 2470);
3. 4. Thccospirella loczyi; экз. 394/176, косые срезы через брюшную створку; 
о — фибры вторичного слоя в продольном срезе (.4 470); 4 —эидопора (?) 
на срезе (Х9">0); Венгрии, Веспрем, карнпйскнй ярус.

Т а б л п ц а XXI  

Мп кроегруктура раковлн
1. ТмЬаИа smtssi; экз. ,К? 394/373; поперечный срез, захватывающий шип, X 130; 
Северо-Западный Кавказ, г. Ачешбок, иорпГгско-рэтскно отложения.
2, 3. Laballa slavini; 3 — экз. До 394/376, продольный срез (ХОО): 3 — то же. 
уполпчеппый участок (X 130); Северо-Западшдй Кавказ, г. Корыта, норнп- 
екпй ярус.
4. MnUzelia sinuata; экз. /М 394/370, нродолыгый срез через раковину с сохра­
нившимися длинными иглами ( х 25); Северо-Западный Кавказ, р. Куна, 
иориискнй ярус.
5. Oxycolpella oxycolpoa\ экз. 394/376, поперечный срез, захватывающий 

пластину иарастаыпя (X 130); Северо-Западный Кавказ, г. Скирда, норпй- 
ско-рэтские отложения.

Т а б л и ц а  XXII  

Текстура ракошш (пористость)
1. Zeillcria norica; экз. № 394/377: Северо-Западный Капказ, г. Скирда, но- 
рписко-рэтскпе отложении (Х20).
2. Cuba.no thy vis elegant; экз. j\° 394/378; Северо-Западный Кавказ, р. Кхна,
норнпскин ярус (Х20). *
3. Hhacti па elliplica; экз. № 394/379 (верхний участок - норовые каналы в пер- 
В1ГЧНОМ слое, нижний — во вторпчпо.м слое); Северо-Западпый Кавказ, 
г. Ятыргварта, норпйскни ярус (X 20).
4. Zeilleria kysylrabaiensis] экз. 394/380; Юго-Восточный Памир, сап Каста- 
пат-Джмлга, порпйско-рэтскпе отложения (;<20).
6. Lepismai / па arciica; экз. Л?: 394/384; Северо-Восток СССР, устье р. Оленек, 
карппиекпй ярус (Х20).



Текстура раковин (пористость)
Ф п г. 1, 2. Lepismatina austriaca; 1 — экз. № 394/382; поперечный срез (X 60); 2 — 

экз. № 394/383, поры на поверхности, т. е. г> первичном слое раковины 
(X 20); Юго-Западный Памир, сан Кастапат-Джгглга, норийско-рэтскпе 
отложения.

Ф и г .  3. Dinarispira pia\ экз. № 394/161; расположение норовых каналов в пер­
вичном (вверху) и вторичном (внизу) слоях ракошгяы; Северо-Западный 
Кавказ, г. Ачешбок, аппзпйскггп ярус (Х20).

Ф.п г. 4, 5. Lab alia suessi; экз. № 394/162; 4 — расположение пор во вторичном слое 
раковины; 5 — то же в первичном (?) слое раковины; Северо-Западный 
Кавказ, т. Скирда, яорппско-рэтскле отложения ( (20).

Т а б л и ц а XXI V 

Текстура раковин (пористость)
Ф1'[ г, I. Thecospira davidsoni\ экз. JVa 394/3S8; поперечный срез, видны изменчиво­

го диаметра соединяющиеся поровые каналы (Х40); Северо-Западный 
Кавказ, р. Сахрай; норпнекий ярус.

Ф и г. 2. Р amirotheca aulacothyroides; экз. № 394/28; поры, на поверхности; Юго- 
Восточный Пампр, сан Бор-Тепа, норийско-рэтскпе отложепгтя (Х20).

Ф п г. 3—5. Neoreizia superbescena; 3 — экз. № 394/386, мелкие поры па поверхности, 
4 — экз. JVj 394/387, срез через раковпиу; 5 — экз. 0X2 394/386, диффе­
ренциация пор па внутрспних слоях раковины; Северо-Западный Кавказ, 
г. Скпрда, порпйско-рэтскпе отложения (Х20).

Т а б л и ц а  XXV 

Текстура раковпп (пористость)
Ф п г. I, 3, 4. Thecospira daoidsoni \ 1, 3 — экз. j\° 394/387; 4 — экз. № 394/388; не­

регулярные, разных размеров поры; Северо-Западный ' Кавказ, р. Сах- 
ран, порпйскнй ярус (х20).

Ф и г. 2. Thecospira. granulaia\ экз. Дз 394/187; Юго-Восточный Пампр, сан 
Бор-Тепа, норайско-рэтскпе отложения (Х20).

Т а б л и ц а  XXVI

ф н г. 1. Koninckina leonhardi; экз. Д° 394/395; Южные Альпы, Ст. Кассьян, кар- 
нийскпй ярус (Х2).

Ф и г. 2. Koninckina telleri; экз. Д« 23/5; Северо-Западный Кавказ, г. Тхач, 
карныйскпп ярус.

Ф п. г. 3. Amphiclina squamula; экз. № 394/396; Венгрия, Веснпем, карпппскнн 
ярус (Х10).

Ф и г. 4. Amphiclina intermedia; эгез. № 107/351; Севоро-Заиадный Кавказ, ур. Ба­
роновы Поляны, норцйско-ротскпе отложения.

Ф и г . 5. Amphiclina aucta; экз. № 30/105; Северо-Зааадныи Кавказ, г. Скирда, 
норлйско-рэтскпе отложешгя.

Ф и г .  6. A mphiclinodonta zugmayeri; экз. № 394/397; Северо-Западный Кавказ, 
р. Сахрай. норийский ярус (Х2).

Ф л г. 7. Thecospira haidingeri; экз. Да 394/182; Юго-Восточный Пампр, сай Ка­
ста пат-Джплга, норийско-рэтскпе отложенпя (X 2).

Ф и г .  8—10. Thecospira granulata] 8 — голотпп Да 394/1 (ХЗ); 9 — экз. № 394/2, 
внутреннее строение спинной створки: 10 — экз. Д» 394/3, млкроскульп- 
тура(х12); Юго-Восточный Пампр, сан Бор-Тепа, норийско-рэтскпе 
отложенпя.

Ф и г . 11. Thecospiropsis communis; голотпп Да 394/6; Северо-Западный Кавказ, 
р. Сахрай, норийский ярус (ХЗ).

Т а б л и ц а  XXVII

Ф и г .  1—5. Thecospiropsis semseyi\ 1 — экз. № 394/191 (ХЗ); 2 — экз. № 394/193, 
внутреннее строение спинкой створки ( X 3); 3 — экз. 394/194 внутрен­
нее строение брюшной створки (х  3); 4 — экз. Да 394/195, строение



брахидия (XG); 5 — экз. Хч 394/196, спнкулы (X 13); Венгрия, Вес-
прем, каршшскпи ярус.

Ф и г . 6—10. ThecDfipirella lo'-yi; 6 — экз. № 394/176 (Х5); 7 — экз. № 394/179, 
внутреннее строении брюшной створки (х5);  8, 9 — экз. № 394/180»
вид сдобного края и сбоку па частично сохранившийся ручной аппарат  
у взрослого экземпляра (X 6); 10 — экз. Хч 394/177, молодой экземпляр 
с ручным аппаратом ( X 10); Венгрия, Веспрем, карннйскнн ярус.

Т а б л и ц а  Х Х УШ

Ф п г .  1. Blttnerella hUineri; голотнп X* 394/16; Юго-Восточный Памир, сан Шин- 
ды, карлпйскпи ярус (ХЗ).

Ф и г .  2, 3. Pamirotheca aulacotfuy roid.es; 2 — экз. 394/23, прижизненное положе­
ние на ветке коралла (ХЗ): 3 — голотнп Хч 394/16; Юго-Восточный Па­
мир, сап Вор-Тепа, норпйско-рэтскис отложения.

Ф и г .  4 — 7. Jfungaritheca andredei; 4 — экз. Хч 394/29 (ХЗ); 5 — экз. Л:> 394 '30, 
внутреннее строение брюшной створки (Хб); 6 — экз. Ла 394/31, внут­
реннее строение сининой створки (Х'6); 7 — экз. 394/32, выутретгнее
строешге спинной створки (X 0); Венгрия, Веспрем, каршшскпй ярус.

Ф и г. 8—10. Davidsonella rhaetica; 8 — экз. jVs 394/35 (ХЗ); 9 — экз. № 391/36 ( •' 6); 
10 — экз. ,Vj 391,'3S (х  6), внутреннее строение епшшон створки; Юго- 
Восточны]'! Памир, caii Бор-Тепа, норпйско-рэтскне отложения.

Ф п г .  11. Bactrynium bicarinatum; рэтекпй ярус Австрии (по Rudwick, 1968).

Т а б л и ц а XXIX

Ф п г. 1 -3. Yeghirhynchia arpadica; 1 — экз. № 394/199 (Х-2); 2, 3 — экз. Хч 394/200, 
внутреннее строение сипипон створки (Х7); Венгрия, Веспрем, карний- 
скип ярус.

Ф п г .  4. Halorella amphltoma; экз. № 200/6; Юго-Восточный Памир, сан HIi гиды, 
норпнекий ярус.

Ф и г. 5. 6. Ilalorelloidea reciijrona; 5 — экз. Л* 200/32; 6 — экз. Лг° 200/30; Юго-
Восточный Памир, сап Шштды; норийскип ярус.

Ф п г .  7. Norelia geyeri; экз. Хч 394/204; Австрия (Leislingkogel); иорпыекпе ха.тл ь- 
штаттскне известняки (х 2 ) .

Ф и г .  8. Ausiriellula orieniaLlis; голотнп Хч 394/210; Северо-Западный Кавказ, 
р. Сахран, порпйский ярус (ХЗ).

Ф н г. 9. Ausiriellula dllataia; экз. Хч 394/209; Австрия (SandJLng); норийскип 
ярус ( X 2).

Т а б л  и ц а XXX

Ф н г. I. Crurirhynchia кiparisovae; экз. Хч 91/600; Северо-Западный Кавказ, 
г. Тхач, порпискнп ярус.

Ф п г .  2. Laevirhynckia tricosiata; экз. Хч 394/219; Венгрия, Веспрем, каршшскпй: 
ярус (X 2).

Ф и г .  3. Decurieila decurtaia; экз. № 394/221; Болгария, Зап. Старая Планниа, 
Мслепо, ашгзипекпй ярус (х2 ) .

Ф и г. 4. Sinuplicorhynchia kegalensis; экз. Хч 121/118; Северо-Восток СССР, р. Хе- 
галп, кариппекпн ярус.

Ф и г .  5. Pseudolohalorella sibirica: экз. Xi 735/118; Северо-Восток СССР, р. Бургаг- 
чап, пормпско-рэтскпс отложения (Х.2).

Ф и г. 6. 7. Maxillirhynckia triadica; 6 — экз. Хч 184.118 (Х2); 7 — экз. Хч 187/118, 
мпкроскульптура (X 10); Северо-Восток СССР, р. Туролгча, норяйскпй 
ярус.

Т а б л  п д а XXXI

Ф п г .  1. Otnolonella о то lone а Хд ЦГМ № 30/4803; Северо-Восток СССР, р. Мупу- 
гуджак, норийскип ярус.

Ф п г. 2. Sakawairhynchia tokombensis; Карпинский ярус Японии (по Токиуаша, 
1957а).

Ф п г. 3, 4. Abrekia sulcalа\ 3 — .голотнп Хч 394/40; 4 — экз. Хч 394/42; Приморье, 
бухта Абрек, индский ярус (Х2).

Ф и г. 5. Timorluynchia nimessica; Индонезия, Западный Тимор; верхний триас 
(по Ager, 1968).

Ф п г .  С. Paranorelliaa parisi; голотнп Хч 394,46; Приморье, о. Русский, олепек- 
ский ярус (Х2).



Ф п г. 7, 8. Costi norella zharnlkovae; 7 — голотлп № 394. 31:8 — экз. № 394/32; При­
морье, о. Русский, английский ярус (Х2).

Ф и г .  9. Volirhyncliia voliians\ экз. 394/226; Северо-ЗападиыГг Кавказ, р. Ачеш- 
бок, аппяшйскпп ярус.

Ф и г .  10. Cost irhynchia spaiicsa; голотгтп A° 394'33; Северо-Западный Кавказ, 
г. Тхач, карнийскпп ярус.

Т а б л и ц а  XXXII

Ф п г .  1. Sulcorhynchia borealis, экз. № 146/118; Северо-Восток СССР, р. М. Ту- 
ромча, карнпйскнй ярус (х 2 ) .

Ф н г. 2. Hagabirhynchia arahica; иорннскпи ярус Омана (по Hudson, Jefferies, 
1961) ( X 2,5).

Ф п г .  3. Caucasorhynchia кипе ns iv; экз. До 49/5; Северо-Западный Кавказ, север­
ные отрогп г. Тхач, ьорпнский (?) ярус.

Ф п г. 4, 5. Bimirhynchopsis triadicus; 4 — экз. Х° 179/100; 5 - -экз. Л'° 179/184;
Северо-Западный Кавказ, р. Купа, ниринскнй ярус.

Ф п г .  0. A uslrirhynchia cornigera\ экз. Да 394/231; Австрия (Kitzberpf); кессенские 
слон (рэтскпп ярус)(Х 2).

Ф п г.' 7. Holcorhynchella delicaiul.a\ экз. Л'!: 394/234; Северо-Западный Кавказ, 
г. Шапка, ашгзнпскпн ярус (Х2).

Ф и г. 8—10. Р iarorhynchella mangyshlakensis; 8 — голотип № 394/61; 9 — экз.
Лс 394/62; 10 — экз. № 394/63; Мангышлак, хр. Каратаучик, олепек-
ский ярзпс (Х2).

Т а б л и ц а  XXXIII

Ф и г .  1. Euxinella ialirguartaensis; ЦГМ, Л» 1/4801; Северо-Западный Кавказ, г. Ятыр- 
гварта, норпйско-рэтскне отложения.

Ф ц г. 2. Euxinella robinsoni; ЦГМ, Д« 46/4801; Северо-Западный Кавказ, г. Скирда.- 
норпйско-рэтскне отложения.

Ф и г .  3. Robinsonella mastahanensis; ЦГМ, As 55/4801; Северо-Западны:"! Кавказ, 
р. Мастакам, порппско-рэтскпо отложения.

Ф п г. 4. Moisseieria molsseievi; экз. Д« 91/640; Северо-Западным Кавказ, г. Тхач, но- 
piiiiciijiii ярус.

Ф п г .  5. Neoundlerella resca; голотпп Да 394/71; Северо-Западный Кавказ, г. Сундукп, 
пндскни я рус (X 2).

Ф п г. 6. Trigonirhyachella trigona\ экз. Д® 179/21; Северо-Западный Кавказ, р. Купа, 
норпйекпй ярус.

Ф иг .  7. JDimerella gue/nbeli; верхний триас Альм (по Zillel, 1870).
Ф и г. 8. Pseud ос у Шла norica; экз. Д® 91/208; Северо-Западный Кавказ, г. Тхач, но­

рн некий ярус.
Ф и г .  9. Sinucosta cmmrichi; экз. До 107/16; Северо-Западный Кавказ, ур. Бароновы 

Поляны, норпйско-рэтскне отложения.

Т а б л и ц а  XXXI V

Ф н г. 1—6 . Dcntospiriferina pepeliaevi; 1 -  экз. 394/399; Северо-Восток СССР, 
р. Омкучап; 2 — экз. Д® 234/118; 3, \ - экз.  Д!> 229/118; 3 — внутрен­
нее строение брюшной створки; 4 — вид с замочного края (X 3); 5 — экз. 
Д!г 394/400, ядро брюшной створки; 6 — экз. А/ 233/118, мнкроскуль- 
птура (Х7); р. Ясачная, карпинекпй ярус.

Ф и г .  7. Costispiriferi па shakhalensis; экз. Дп 255.118; Северо-Восток СССР, р. Зы­
рянка, карнпйскнй ярус.

Ф п г .  8. Costispiriferina asiatica] экз. ,Х 277/118; Северо-Восток СССР, р. Селсри- 
каи, басе. р. Пттднгнркн, карпинекпй ярус (мпкроскульнтура. Х2).

Т а б л  п ц  а XXXV

Ф п г. 1--4. Triadispira caucusica; 1 — экз. Л-: 144 | ; 2  — экз. Да 145/39 (мпкроскуль- 
птура. . 5Л: 3 — экз. Л: 145'"7, выпи» из рагстояшш 11 мм от макушки (X 3); 
4 — экз. .V 145, Ю, нкпар из расстоянии 2.1 :лм от .макушки (X 2); Северо- 
Западный Кавказ, р. Белая, норпйско-рэтскне отложения.

Т а б л и ц а  XXXVI

Ф п г .  1—3. 1 l l l igella  rotunda; 1 — экз. X!: 254/115; мнкроскульптура (• IU): 3 —
экз. Л: 24бМ18, ядро брюшной езБОркп; Северо-Восток СССР, басе, 
р. Бплппг, порпйско-рзтскпе отложения.
1, 5. Men! zelinides merniicutdis; экз. J\Ii 187/1; 4 — общий г,ид; ми к рис куль­
т у р а  (Х5); Северо-Западный Кавказ, р. Сахрай, порпйский ярус.

Фиг.



Ф п г. 1. Canadospira canadensis; экз. № 384/6; Северо-Восток СССР, р. Ненкал, 
карнпнский ярус.

Ф и г .  2. Canadospira ocholica\ голотип Дгь 384/10; Северо-Восток СССР, р. М. Ту-  
ромча, карнггискпи ярус.

Ф и г .  3, 4. Menizeliopsis spinosu\ канхпкуаи (ладннскпй ярус) Новой Зеландии (но 
Trechman, 1918).

Ф п г. 5—7. Boreiospira luricl greni; 5 — каршшскип ярус Арктической Канады (по 
Logan, 1967); 6 — экз. № 394/402, отпечаток брюшной створки; 7 — экз. 
№ 394/403, брюшная створка, о. Баренца, карнийский ярус. ^

Ф п г. 8. Dinarispiга dinarica\ экз. № 394/404; Северо-Западный Кавказ, р. Сах- 
рай, а низ и иск цп. ярус.

Т а б л и ц а  XXXVIII

Ф п г. 1, 2. Pennosniri/erina ( Pennospiri leriпа) popovi; 1 — экз. № 237/118; 2 — экз. 
№ 394/405, ядро спинной створки; Северо-Восток СССР, р. Тас-Альбяк, 
ладппсшш ярус.

Ф и г .  3, 4. Pennospirijerina (Pennospiriferina) costata\ 3— голотип № 381/1; 4 — 
экз. № 381/2; Северо-Восток СССР, р. Омкучан, карнийский ярус.

Ф и г .  5, 6, Pennospirijerina {Spondylospirijerina) glabra; 5 — голотип № 381/4; 6 — 
экз. № 381/5; Северо-Восток СССР, р. Нельпо, карнийский ярус.

Ф и г .  7. Rastelligcra malingi] рэтский (отаплриан) ярус Новой Зеландии (по Camp­
bell, 1968).

Ф и г .  8. Psioidea nelsonensis: карнинскнн (отамнтан) ярус Новой Зеландии (по Mar­
wick, 1953)..

Т а б л и ц а  XXXIX

Ф и г .  1. Balatonospira lipoldl\ экз. № 394/243; Венгрия, Веспрем; караибский 
ярус (X 2).

Ф и г. 2, 3. Punctospirella fragilis\ 2 — экз. № 394/238; 3 — экз. № 394/239; Алба­
ния, г. Алшнзес, анпзийскпн ярус.

Ф и г .  4, 5. Costispirijerina kiparisovac; 4 —экз. № 263/118; 5 — экз. № 279/118, 
микроскульптура (Х10); Приморье, р. Раздольная, карнийский ярус.

Ф и г. 6, 7. Hirsutella hirsute, 6 — экз. № 394/252; 7 — экз. № 394/253; Крым, басе, 
р. Альмы, анизинекпн ярус.

Ф и г. 8, 9. Spirtferinoides sakowanus\ 8—экз. № 394/257; 9 — экз. № 394/258; При­
морье, р. Кневка, каршшгкттй ярус. (Х2).

Т а  б л и ц a XL

Ф и г . 1. Mcuizclia nicnlzrh: экз. № 200/100; Албания, г. Алшпзос, анпзийскнп 
ярус.

Ф и г .  2. Mcntzelia glabnr, эк з . № 179/186; Северо-Западный Кавказ, р. Куна,  
норийскпй ярус.

Ф и г. 3, 4. Koeveskallina косое shallien sis; 3-—экз. № 394/248; 4 ■— экз. № 394 249; 
Севсро-Заиадшлй Кавказ, г. Шапка, атшзипекпп ярус.

Ф и г .  5. Zugmayerella koessenensis; экз. № 14/254; Северо-Западный Кавказ, 
г. Ятыргварта, норпйско-рэтскпо отложения.

Ф и г .  6, 7. Lepismatina austriaca, 6—ЦГМ, № 1/5554; Юго-Восточг1ын Памир, Боль­
шой сап; 7 — экз. № 200/4.5; Юго-Восточный Памир, сап Кастапат- 
Джплга, ыорппско-рэтскпе отложения.

Ф и г. 8, 9. Laballa suessi; 8 — ЛГУ, № 1/279; Северо-Западный Кавказ, г. Скирда, 
норлпско-рэтские отложения.

Ф и г .  10. Pseudolaballa bittneri\ экз. № 193/118; Северо-Восток СССР, устье р. Оле­
нек, карнийский ярус.

Т а б л и ц а  X LI

Ф и г. 1. Spinolepisniaiiua гаги; экз. № 167/16; Северо-Западный Кавказ, г. Ачетп- 
бок, порийско-рэтскпе отложения.

Ф и г .  2. bpinolepismatina inconstans', голотип № 394/73; Северо-Западный Кавказ, 
р. Сахрай, иорийский ярус.

Ф и г .  3, 4. Oricntospira gregaria; 3 — экз. № 216/118; 4 — экз. № 224/J18 (ХЗ);
Северо-Восток СССР, р. Булун, норийскпй ярус.

Ф и г. 5—8. Spondylospira reesidei; Верхний триас США (но Cooper, 1944).
Ф и г. 9. Spondylospira lewesensis\ норгтйско-рэтекпе отложения Юкопа (по 

Tozct, 1962).



Ф и г .  1. Thrcocyrtelln buchi; БМ, ЛЬ 30G5S (голотпп); Южные Альпы, Ст. Кассь- 
ян, карыипскпй ярус. (Х2)

Ф п г. 2, 3. Thf'.cocyrtella ori entalis] 2 — экз. ЛЬ 225/118; 3 — экз. № 226/118; При­
морье, р. Рудная, карппйскпп ярус. (Х2)

Ф и г .  4. Rlipsteinella calc cola; БМ, Л° *1318823; Южные Альпы, Ст. Кассьян, кар­
ий нс;:nii ярус. (X 3)

Ф л г. о. С nir i thy г is inadicus] голотпп Л« 394/136; Северо-Западный Кавказ, 
г. Сундуки, пндскпп ярус (х2).

Ф п ]’. 6, 7. Hustedtiella planicosta] 6 — голотпп № 380/1; 7 — экз. № 380/2; При­
морье. о. Русский, оленокскпй ярус (Х2).

Ф п г. S. Schwngerispira srhwageri; экз. ЛЬ 394/281; Болгария, Западиая Старая 
Платтпиа, Мелено, анпзийскпп ярус (Х2).

Ф и г .  9. Ю. Neoreizin superbesccns; 9 — экз. ЛЬ 167/83; Северо-Западный Кавказ, 
г. Ачешбок. норийско-рэтскпе отложсгшя; 10 — ЦГМ, ЛЬ -4 7/;24 43; Крым, 
)). Альма, глыбы норн иск о-рэтскнх известняков.

Ф л г. II. Cassia nos pira loczyi; экз. № 394/287; Венгрия, Веспрем, каршшскнй 
ярус (ХЗ).

Ф п г. 12. Пипgarispira nraranga] экз. ЛЬ 394.284; Венгрия, Веспрем, кприпискии 
ярус, (' \з).

Т а б л п д a XLI1I

Ф и г .  1. Anonuiciinella fl-wuosa; каршшскнй ярус Южных Альп (по Laube, 1865).
Ф и г .  2. Stolzen bur gella bukowskii; Средний триас Динарид (по Bittner, 1902) (X 2).
Ф и г .  3. Dioriste.lla indistinria; экз. ЛЬ 394/261; Венгрия, Веспрем. карппйский 

ярус.
Ф и г. V Mlsolia noetlingi] дорийский ярус Омана (по Hudson, Jefferies, 1961) 

(XJ, 5) .
Ф и г .  5.  Ochotalhyris ochotica\ экз. ЛЪ 290/118; Северо-Восток СССР, р. М. Туром- 

ча, норпиский ярус.
Ф и г. 6, 7. Pcuctactinella quinquexostaia; 6 — оригинал экземпляра, описанного Лау- 

бе (Laube, 1865) (по Taddei-Ruggiero, 1968); 7 — тот же экземпляр по ра­
боте Лаубе (Laube, 1865).

Ф и г. 8. Spirigerellina pygmaca; голотип ЛЬ 394/76; Мангышлак, хр. Каратаучик. 
оленекекпй ярус.

Т а б л и ц а  XLIV

Ф н г. 1. Majko/irlla ;г,тоЬит1\ экз. ЛЬ 166/101; (>р.оро-3ападыый Кавказ, г. Бабук, 
иорппско-рэтскпо отложения.

Ф п г. 2. М cjknpeLla slavini; экз. ЛЬ 93/163; Северо-Западный Кавказ, ур. Бароновы 
Поляны, порппоко-рэтекпе отложения.

Т а о л и ц a XLV

Ф и г. 1. Oxyculp/'ll-.i оху< (djn>s; экз. ЛЬ 49/21; Северо-Западный Кавказ, северные от­
роги г. Тхач, норпшжо-рзтекпе отложения.

Ф н г. 2. С la vi. gem bisulcatn; рэтскип (отаппрпаи) ярус Новой Зеландии (по Trechman, 
1918).

d‘и г. 3. Tetractinclla trigonella; экз. ЛЬ 394/269; Северо-Западный Кавказ, р. Ачеш­
бок, ашкш пекли ярус.

Ф ц г. 4. Diplospircllu wissrnani] экз.ЛЬ 394/405; Южные Альпы, Ст. Кассьян, карнпй- 
скнй ярус (Х2).

ф и г. о. Auisar.iinclUi quudriplecla; экз. ЛЬ 394/406; Южные Альпы, ('.г. Кассьян, 
каршшскнй ярус (Х2).

Ф и г. 6. PcxidclLa sirotunayeri; экз. ЛЬ 394/274; Австрия (Hernstoin); дорийский ярус.
Ф и г-. 7. Uurnrtinelhi contranlmia; каршшскнй ярус Южных Альп (по Bittner, 1890) 

(X 2).

Т а б л п а а X LV1

ер и г. 1. Adygclla  cuhanica] экз. ЛЬ 91:151; Северо-Западный Кавказ, г.-Тхач, дорий­
ский ярус.

Ф и г. 2. Соеnothyris vulgaris] экз. ЛЬ 391, 40/; Болгария, Ban. Старая Пдаппна, Меле­
но, а п из п йс к in'г ярус.

<!) и г .  3. Rhaetina gregaria: экз. ЛЬ 391409; Австрия (YYaidhofen); рэтскип ярус.
Ф и г. 4. Sulcatcthyris ikhachensis] голотпп ЛЬ 394/290; Северо-Западный Кавказ, 

г. Тхач, каршшекпй ярус.



Ф и г. 5. Sulcatinella sulcata; голотии Ху 394/293; Северо-Западный Кавказ, г. Шапка., 
а ы из я й с к и и я р ус ( X 2).

Ф и г. В. Arctothyris soliius: экз. № 313 118;Северо-Восток СССР, р. Булкут, ладан- 
екпп ярус.

Ф и г .  7. Dinar el la houeri; кардпйекпй ? ярус Дпнарид по Bittner, 1892) (Х2).
Ф п г. 8. Propygope hagar; норпйский ярус Северных Альп (по Bittner, 1890) ( X 2).

Т а б л и ц а  XLVII

Ф и г. i. Cruratula cudora; Карпинский ярус Южных Альп (по Bittner, 1890).
Ф п г. 2. Adygelloides labmsis; экз. № 10/1/70; Северо-Западный Кавказ, г. Ятыргвар- 

та. порпйско-рэтскне отложения.
Ф и г. 3. Zugmaycria rhaetica; рэтскип ярус Восточных Альп (по Zugmayer, 1880).
Ф п г. 4 . Juvauclla suessi; норпйский ярус Австрии (по Bittner, 1890) (X 1.5).
Ф л г. 5. Nucleatuln retrocita; норпйский ярус Австрии (по Bittner, 1890) (Х2).
Ф и г. 6. Aulacothyroidrs bulkutcnsis; экз. № 33/118; Северо-Восток СССР. р. Булкут. 

карнгшекпй ярус.
Ф п г. 7. AuLacothyroides sudzuchensis; голотип № 379/1; Приморье, р. Толипгоу (басе, 

р. К цевки), карнпйский ярус (Х2).
Ф и г. 8. Aulacothyroidesgizlugensis; голотип № 394/86; Северо-Восток СССР, р. М. Ту- 

ромча, норпйский ярус.
Фи г .  9. Anadyrella infrequetis; голотлп № 394/87; Северо-Восток СССР, междуречье 

Убхшек п Белой, ыориГгскпй ярус.

Т а б л и ц а  XLVI1I

Ф и г. 1. Angustothyris augustaefonnis; экз. Xra 394/8U1; Северо-Западный Кавказ, 
р. Сахрап. анпзнпскнй ярус (Х2).

Ф и г .  2. Praecubanothyris obtusus; голотип Х° 394 '9й; Северо-Западны!! Кавказ, 
р. Сахрап, аппзпнекип ярус.

Ф п г. 3. Caucasothyris angustiplicatus; голотип № :V.)\ ]Un; Северо-Западный Кавказ, 
р. Сахрай. норийский ярус (Х2).

Ф и г .  4. Cubauothyris clegans; экз. № 179/J 6; Северо-Западной Кавказ, р. Купа, 
норийский ярус.

Ф к г. 5. Cubauothyrisprimarius; голотии № 894 98; Севере Западпый Кавказ, р. Сах- 
рий, норпйский ярус (Х 2).

Ф и г .  6. Triadithyris gregariujonnis; экз. Ха 391110; Юго-Восточный Памир, сап 
Бор-Тепа, порийско-рэтгкпс отложения.

Ф и г .  7. Willc.nburgella mimUn; экз. Ха 91/1; Северо-Западный Кавказ, г. Тхач, по- 
рнйскнй ярус (Х2).

Ф и г. 8. Plectocoucha variabilis; голотип № 379,11; Примеры', Амурский залнв, ани- 
зийский ярус (Х2).

Ф и г . 9. Pamirothyris kushlini: экз.. Ха 394; 112; Юго-Восточный Памир, сап Аю- 
Джол, порииоко-рэтекпе отло.кення.

Ф и г .  10. Laerilhyrisrossochae; экз. № 306 118; Северо-Восток СССР, р. Булуи (Россо- 
ха), карийiicKuii ярус.

Т а б л и ц а  X LIX

Ф и г .  1. Zeillcria babu/ccnsis; голотип Xs 394.TU9; Северо-Западный Кавказ, 
р- Ачешбок, циизинекий ярус.

Ф и г. 2. Kolymithyris kolymensis; ЦГМ, Х° 99/48 03; Северо-Восток СССР, р. К ор­
кодоп, норийский ярус.

Ф д г .  3, 4. Worobiewella caucusica; 3 — экз. 0Ya 91/1; 4 — экз. № 91/3; Северо-За­
падный Кавказ, р. Купа; норийский ярус.

Ф и г .  5. Aulacolhyropsis rejlrxa; экз. Ха 168/86; Северо-Западный Кавказ, г. К о­
рыта, иорийско-рэтскио отложения.

Ф п г. 6. Psciulorugilclla pnkhclla; Северо-Западный Кавказ, р. Купа, дорийский 
ярус.

Ф и г .  7. Onmloihyrulla ornaLa; голотии Ха 891130; Северо-Западный Кавказ, 
г. Скирда, порпйскии ярус (X 2).

Ф и г .  8 . BabukcLla loculus; голотии До 391 ] 2 5 Северо-Западный Кавказ, г. Тхач, 
караипекпй ярус (Х2).

Ф п г. 9. Canierothyris subungustu; ;>кз. Ха 391 114: Южные Альпы, Ст. Кассьпп. 
каршшскип ярус ( \ 2 ) .

Ф и г .  10. Canierothyris ari-mtnUs; голотгш Ха 391Т20; Северо-Западный Кавказ 
г. Скирда, норийский ярус ( X 12)-
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