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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ 

Актуальность работы. Восточно-Европейская платформа (ВЕП) – страто-

типический регион пермской системы, единственной из двенадцати геологиче-

ских систем фанерозоя, установленной на территории России. Значительная часть 

перми представлена здесь континентальными отложениями. Международная 

стратиграфическая шкала (МСШ) пермской системы основана на стратотипах 

глобальных ярусных границ, принятых в морских разрезах и определяемых пер-

вым появлением конодонтов, а также дополнительными палеомагнитными, изо-

топными, радиометрическими маркерами. Континентальная пермь распростране-

на шире морской и включает крупные месторождения каменной соли, угля, не-

традиционных углеводородов. Прямое использование МСШ для ее расчленения и 

корреляции затруднено, и возраст многих месторождений до сих пор остается 

дискуссионным. Поэтому разработка для континентальной перми стратиграфиче-

ской основы, сопоставимой по детальности с МСШ, является актуальной задачей. 

Стратиграфическая шкала континентальной перми может быть разработана пу-

тем интеграции зональных шкал по разным группам ископаемых, в том числе по 

неморским двустворчатым моллюскам (НДМ). От обоснованности этих шкал за-

висит корректность биостратонов и эффективность использования физико-

химических маркеров.  

Степень разработанности темы исследования. Разрезы ВЕП, благодаря сво-

ей высокой изученности, являются подходящей основой для разработки стратигра-

фической шкалы континентальной перми, несмотря на дискуссии о полноте охваты-

ваемого временного интервала. В пределах ВЕП остатки НДМ широко встречаются 

в уфимском, казанском, уржумском, северодвинском и вятском ярусах. Часто они 

присутствуют вместе с остракодами, рыбами и тетраподами, т. е. с группами, по ко-

торым И.И. Молостовской, Д.А. Кухтиновым, М.Г. и А.В. Минихами, В.К. Голубе-

вым в последние годы разработаны зональные шкалы. Несмотря на хорошую изучен-

ность, для перми ВЕП было предложено лишь несколько региональных (В.П. Ама-

лицкий, А.К. Гусев, Г.П. Канев) и местных (В.В. Силантьев) зональных шкал 

по НДМ. Чаще авторы ограничивались выделением комплексов видов, характерных 

для тех или иных стратонов. 

Причина недостаточного использования НДМ в стратиграфии континен-

тальной перми заключается в том, что к концу XX столетия сформировались три 

научные школы исследователей НДМ позднего палеозоя: западноевропейская 

(A.E. Trueman, R.M.C. Eagar и др.), восточноевропейская (А.К. Гусев, Г.В. Кулева 

и др.) и сибирская (Л.А. Рагозин, О.А. Бетехтина и др.). Различия в методических 

подходах этих научных школ привели к несопоставимости их результатов по си-

стематике группы. В итоге за НДМ закрепилось представление либо как о плохо 

идентифицируемой, либо как об эндемичной фауне, и интерес к ней снизился. 
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Одним из путей преодоления проблем  является использование при изуче-

нии НДМ всех доступных систематических признаков и методических подходов. 

Цель работы: ревизия систематики НДМ, уточнение стратиграфических ин-

тервалов и палеогеографических ареалов распространения таксонов, разработка зо-

нальной шкалы пермских отложений ВЕП и их межрегиональная корреляция. 

Для достижения цели необходимо было решить следующие задачи: 

1. Провести комплексное биостратиграфическое изучение разрезов. 

2. Обосновать систематические признаки и провести ревизию НДМ. 

3. Изучить морфологию замков раковин у таксонов разного возраста, 

их морфологические и экологические особенности и на этой основе обосновать 

филогенетические связи НДМ. 

4. Проанализировать последовательность появления НДМ в разрезах ВЕП, 

установить их стратиграфическое и палеогеографическое распространение; раз-

работать зональную шкалу. 

5.  Провести анализ таксономического разнообразия фауны НДМ, оценить 

структуру их сообществ с точки зрения палеобиогеографии, выявить основные со-

бытия миграции НДМ, рассмотреть этапность развития фауны на территории ВЕП. 

6. Установить возможность использования полученных данных для межре-

гиональной корреляции континентальных отложений перми по НДМ. 

Научная новизна: 

1. Предложена новая комплексная методика использования внешних, внут-

ренних и микроструктурных признаков раковин в систематике пермских НДМ. 

2. Проведена ревизия систематического состава пермских НДМ ВЕП, уточ-

нены диагнозы и объемы таксонов в ранге от вида до надсемейства. Установлены 

новые таксоны (1 подотряд, 1 семейство, 1 подсемейство, 1 род и 4 вида), их диа-

гнозы опубликованы в открытой печати. 

3. Детально изучена морфология замочного аппарата Palaeomutela s.l. 

и ее изменение у таксонов разного возраста, обоснована новая схема филогении рода. 

4. Предложена новая зональная шкала континентальной перми ВЕП, вклю-

чающая две параллельные последовательности, базирующиеся на распростране-

нии двух ветвей рода Palaeomutela s.l. От имеющихся зональных шкал по НДМ 

предложенная шкала отличается более высокой детальностью, учетом филогении 

зональных видов, наличием стратотипов зон. 

5. Выделено 7 биостратиграфических подразделений в ранге слоев с фауной. 

6. Установлены события миграции НДМ, выделены этапы и стадии разви-

тия фауны, рубежи между которыми фиксируются изменениями абиотических 

факторов, оказывающими влияние на биотические процессы.  

7. Проведена корреляция континентальной перми ВЕП с разрезами Ангар-

ской, Гондванской, Катазиатской палеозоогеографических областей. Выделены 

три наиболее значимые для корреляции группы НДМ, различающиеся своим 

корреляционным потенциалом. 
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Теоретическая значимость работы. Предложенная методика комплексно-

го учета внешних, внутренних и микроструктурных признаков раковин может 

быть применена для ревизии позднепалеозойских НДМ других регионов. Резуль-

таты изучения морфологии замка Palaeomutela s.l., позволившие обосновать фи-

логению таксонов, показывают целесообразность подобных исследований псев-

дотаксодонтных семейств Senderzoniellidae и Prilukiellidae, распространенных 

в Ангариде. Показана возможность использования событий обмена фаунами 

НДМ для палеогеографических реконструкций и межрегиональной корреляции. 

Практическая значимость работы. Ревизованные диагнозы надсемейств, 

семейств, подсемейств, родов и подродов пермских НДМ ВЕП переданы в редак-

цию новой версии справочника “Treatise on Invertebrate Paleontology: Bivalvia” – 

Treatise Online. Разработанная зональная представлена в комиссию МСК России 

по пермской системе и может быть использована при совершенствовании регио-

нальных и местных стратиграфических схем. Определения коллекций и биостра-

тиграфические заключения нашли применение при крупномасштабном государ-

ственном геологическом картировании. Ряд выводов диссертации использован 

при чтении курсов «Палеонтология», «Зональная стратиграфия» в Казанском фе-

деральном университете. Результаты работы послужили основанием для внесе-

ния ряда разрезов пермской системы ВЕП (Монастырский овраг, Елабуга, Сентяк 

и др.) в Резерв особо охраняемых природных территорий Республики Татарстан 

(Постановление Кабинета Министров Республики Татарстан № 730 от 

17.07.2000). 

Методы исследования. Внешние признаки раковин зафиксированы у более 

чем 2500 экземпляров НДМ с помощью цифровой фотографии. Морфология замоч-

ного края раковин (более 1000 экз.) изучалась по крупномасштабным фотографиям 

(включая СЭМ-микроскопию и томографию) и изготовленным на их основе прори-

совкам замков, подчеркивающим форму и расположение зубных пластин. Замки  

сомкнутых раковин изучались в Лаборатории рентгеновской компьютерной томо-

графии КФУ на томографе Phoenix V|tome|X S 240. Минералогический состав рако-

винного вещества определялся в Лаборатории фазового анализа кафедры минерало-

гии и петрографии КФУ на дифрактометрах XRD-7000S и D2 PHASER. Изучение 

микроструктур (более 300 экз.) проводилось в Междисциплинарном центре аналити-

ческой микроскопии КФУ и в Кабинете приборной аналитики Палеонтологического 

института им. А.А. Борисяка РАН на сканирующих микроскопах Carl Zeiss EVO GM 

и EVO 50. Полученные изображения сравнивались с эталонными микроструктурами 

двустворчатых моллюсков.  

В работе использованы стандартные обозначения морфологических эле-

ментов раковин НДМ. Статистическая обработка биометрических параметров 

проводилась с использованием Microsoft Office Excel. Рассчитывались средние 

значения (M) и стандартные отклонения (σ). Сравнительный анализ проводился 
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с использованием критерия Стьюдента для выборок с нормальным распределени-

ем. Различия считались значимыми при значении р < 0,05 [Уразаева и др., 2015]. 

Положения, выносимые на защиту: 

Положение 1. Ревизия систематики и таксономического разнообразия перм-

ских НДМ ВЕП, базирующаяся на использовании внешних, внутренних и микро-

структурных признаков раковин, существенно уточнила их состав, который насчи-

тывает 150 видов, принадлежащих 12 родам и 6 семействам. Установлены новые 

таксоны: подотряд Anthracosiidina (совместно с Дж. Картером), семейство Anadon-

tellidae, подсемейство Concinellinae, род Redikorella, 4 вида. На основе полученных 

данных предложена новая система НДМ позднего палеозоя. 

Положение 2. В филогенетическом развитии рода Palaeomutela s.l., обосно-

ванном детальным анализом изменений замочного аппарата раковин разновоз-

растных таксонов, учитывающим их микроструктурные и экологические особен-

ности, выделены две параллельно развивавшиеся эволюционные линии, отвечаю-

щие подродам: группа P. (Palaeomutela) umbonata (толстостенная раковина, разви-

тый замок) и группа P. (Palaeanodonta) castor (тонкостенная раковина, редуциро-

ванный замок). 

Положение 3. Новая зональная шкала пермских континентальных отложе-

ний ВЕП по НДМ, разработанная на основе филогенетической схемы развития 

рода Palaeomutela, уточнения таксономического объема и стратиграфического 

распространения его видов, включает две параллельные зональные последова-

тельности, базирующиеся на эволюционных трендах двух филогенетических вет-

вей рода. Зональная последовательность группы P. (Palaeomutela) umbonata 

включает 11 филозон; зональная последовательность группы P. (Palaeanodonta) 

castor включает 8 филозон. В пермских отложениях ВЕП выделено 7 слоев с фа-

уной НДМ, которые представляют собой реперные и корреляционные уровни. 

Положение 4. В эволюции сообществ пермских НДМ ВЕП распознаются 

два этапа: уфимско-раннесеверодвинский и позднесеверодвинско-вятский. Рубеж 

между ними характеризуется резким увеличением разнообразия фауны, появлени-

ем новых эндемичных родов, инвазией родов-мигрантов из Ангарской палеозоо-

географической области и, как следствие, изменением соотношения различных 

экологических групп НДМ. Этапы подразделяются на стадии, биоразнообразие ко-

торых напрямую зависело от эволюции автохтонного космополитного рода Palae-

omutela s.l., появления автохтонных родов-эндемиков, миграций и обмена фаунами 

НДМ между областями. 

Положение 5. События миграции и обмена фаунами НДМ прослеживаются 

за пределами ВЕП и могут использоваться для корреляции отложений Евраме-

рийской, Ангарской, Катазиатской и Гондванской палеозоогеографических обла-

стей. Наиболее значимыми для корреляции являются представители семейства 

Palaeomutelidae, позволяющие сопоставлять разрезы всех четырех областей, 
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а также представители родов Anadontella, Prilukiella и Concinella, позволяющие 

сопоставлять разрезы Еврамерии, Ангариды и Гондваны.  

Степень достоверности и апробация результатов 

Достоверность результатов подтверждается большим объемом фактического 

материала и апробацией полученных данных производственными и научными гео-

логическими организациями, в докладах на научных конференциях и публикациях. 

Фактический материал. Изучение пермских отложений ВЕП, сопровож-

дающееся описанием разрезов, послойными сборами НДМ и сопутствующих 

окаменелостей, проводилось с 1989 г. по 2015 г. Изучены разрезы Западного При-

тиманья, Среднего Приуралья, Нижнего Прикамья, Среднего Поволжья, бассейнов 

рр. Вятки и Белой. Всего обработано свыше 3600 проб горных пород с НДМ  

из более чем 150 разрезов, в том числе из керна 40 опорных скважин. Одновременно 

проводилось изучение коллекций пермских НДМ, поступавших автору в результате 

геолого-съемочных и тематических работ ОАО «Волгагеология», ГУП «Геокарта», 

ПАО «Татнефть», ЗАО «Миреко», ФГУП «ЦНИИгеолнеруд», Палеонтологического 

института Российской Академии наук и других организаций.  

В целом обработанная коллекция пермских НДМ насчитывает более 

20 тыс. экземпляров из 900 местонахождений (обнажений и скважин) ВЕП, 

из них более 15 тыс. экземпляров из 350 местонахождений хранятся в Геологиче-

ском музее Казанского федерального университета (ГМ КФУ) под № 36. 

В период с 1992 г. по 2015 г. были изучены коллекции пермских НДМ ВЕП 

и Приуралья Э.И. Эйхвальда и В.П. Амалицкого (Санкт-Петербургский универ-

ситет), А.В. Нечаева и А.К. Гусева (КФУ), Е.М. Люткевича, О.В. Лобановой, 

В.В. Погоревича (ЦНИГР музей), М.А. Плотникова и Г.П. Канева (Институт Гео-

логии Коми НЦ, г. Сыктывкар).  

В качестве сравнительного материала изучены палеозойские НДМ Евраме-

рии, Ангариды и Гондваны из коллекций Б.И. Чернышева (Донбасс), И.И. Гор-

ского (Урал), Д.М. Федотова (Кузбасс), Е.М. Люткевича (Таймыр) и В.В. Погоре-

вича (Печорский бассейн) (ЦНИГР музей), Г.П. Канева (Печорский бассейн) 

(ИГ КНЦ, г. Сыктывкар), Л.Л. Халфина и О.А. Бетехтиной (Кузбасс и Тунгусский 

бассейн) (Сибирское отделение РАН, г. Новосибирск), П.А. Токаревой 

и Ю.С. Папина (Кузбасс) (ТГФ, г. Новокузнецк), В.П. Амалицкого, Л.Р. Кокса и Дж. 

Бонда (Южная Африка, Музей естественной истории, Лондон), Р.М. Эгера (Европа, 

Северная Америка, университет Манчестера) и др. Изучены коллекции пермских 

НДМ, переданные С.Б. Шишловым (Таймыр), И.В. Будниковым, Ю.С. Надлером, 

Л.Г. Перегоедовым (Сибирская платформа и Кузбасс), Л.А. Изосовым (Приморье), 

В.Р. Лозовским и Э. Йохельсоном (Северный Китай), С. Чандрой (Индия).  

В работе использованы результаты палеомагнитных и геохимических и ли-

тологических исследований, полученные Ю.П. Балабановым, Б.В. Буровым, 

И.Я. Жарковым, Э.А. Королевым, В.П. Морозовым, Ф.А. Муравьевым, Д.К. Нур-

галиевым, Р.Х. Сунгатуллиным, Р.Р. Хасановым (КФУ). Анализы по изотопии 
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горных пород и раковин НДМ выполнены Н.Г. Нургалиевой (КФУ), О.С. Ветош-

киной (ИГ КНЦ), М.П. Арефьевым и Б.Г. Покровским (ГИН РАН). 

Апробация работы. Основные положения работы докладывались на регио-

нальных, общероссийских и международных совещаниях, симпозиумах и кон-

грессах, в числе которых XIII и XVIII International Congress on the Carboniferous 

and Permian (Krakow, 1995; Kazan, 2015), международные симпозиумы и конфе-

ренции «Палеонтология и стратиграфия перми и триаса Северной Евразии» 

(Москва, 1995, 2002, 2010), «Верхнепермские стратотипы Поволжья» (Казань, 

1998), «Эволюция жизни на Земле» (Томск, 2001, 2005, 2010), «Татарский ярус 

Европейской России…» (Москва, 2002), всероссийские конференции «Структура 

и статус Восточно-Европейской стратиграфической шкалы пермской системы» 

(Казань, 2004), «Верхний палеозой России» (Казань, 2007, 2009; Санкт-

Петербург, 2012), «Современная российская палеонтология: классические и но-

вейшие методы» (Москва, 2004, 2011); сессии Палеонтологического общества 

при РАН (Санкт-Петербург, 2005–2014), годичные собрания секции палеонтоло-

гии МОИП (ПАЛЕОСТРАТ, 2009–2016) и др. Разделы диссертации докладыва-

лись на ежегодных научных конференциях Казанского университета (1998–2015).  

Многие материалы были получены благодаря исследованиям, проводив-

шимся при участии или под руководством автора по проектам РФФИ (13-05-

00592, 13-05-00642, 14-04-01128, 15-55-10007, 16-04-01062), по программам Ми-

нистерства образования и науки Российской Федерации и Министерства эколо-

гии и природных ресурсов Республики Татарстан. 

Личный вклад автора. Автором лично проведены сборы и ревизия кол-

лекций НДМ, описание таксонов, выводы по их систематике и филогении. 

Расчленение и сопоставление разрезов, положенных в основу зональной шкалы, 

отражают точку зрения автора.  

Публикации. По теме диссертации опубликовано более 115 научных работ, 

в том числе статей в журналах перечня ВАК и изданиях, входящих в международ-

ные базы данных и системы цитирования, – 24, монографий – 5, прочих – 88. 

Благодарности. Искреннюю благодарность автор выражает коллегам, по-

мощь которых позволила освоить методы микроструктурных, томографических 

и изотопных исследований: О.С. Ветошкиной, А.А. Галееву, Е.А. Жегалло, 

А.В. Лопатину, Н.Г. Нургалиевой, С.В. Попову, Дж.Г. Картеру. Помощь и под-

держку исследованиям автора оказывали руководители Казанского университета 

Д.К. Нургалиев, А.С. Борисов, М.Х. Салахов, Б.Н. Соломонов, которым автор 

крайне признателен. Автор благодарит всех соавторов по совместным исследова-

ниям пермских отложений: М.П. Арефьева, Ю.П. Балабанова, И.В. Будникова, 

В.В. Буланова, А.С. Бякова, В.К. Голубева, В.С. Губареву, Э.А. Королева, 

О.Л. Коссовую, Г.В. Котляр, С.В. Куркову, В.П. Морозова, Ф.А. Муравьева, 

Л.Г. Перегоедова, А.Г. Сенникова, Р.Х. Сунгатуллина, Т.В. Харитонова, Р.Р. Хаса-

нова, а также всех своих коллег, передавших для изучения коллекции НДМ. Ис-
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креннюю признательность автор выражает В.В. Аркадьеву, А.Р. Соколову, 

И.А. Стародубцевой за помощь в изучении музейных коллекций. Автор благода-

рен за помощь коллегам по кафедре: А.Г. Ахтамяновой, Р.Р. Галеевой, С.О. Зори-

ной, Л.И. Линкиной, Г.М. Сунгатуллиной, М.Н. Уразаевой. 

Особую благодарность автор выражает своему научному консультанту 

А.С. Алексееву, чья постоянная помощь позволила этой работе состояться. 

Структура, объем и содержание работы. Диссертация объемом 489 стра-

ниц состоит из введения, 7 глав и заключения; включает 47 рисунков, 8 таблиц, 

77 фототаблиц и список литературы из 462 наименований. 

ОСНОВНОЕ СОДЕРЖАНИЕ РАБОТЫ  

Во Введении рассматривается выбор темы диссертации и ее актуальность, 

цель и задачи работы, степень научной разработанности проблемы. Излагается 

методологическая и фактическая основа работы, аргументируется ее научная но-

визна, формулируются основные положения, выносимые на защиту. Обосновы-

вается теоретическая и практическая значимость исследования, даются сведения 

об апробации его результатов и о структуре работы. 

Глава 1. История изучения пермских неморских двустворчатых  

моллюсков европейской части России и Сибири 

Наибольшее значение в изучении пермских НДМ ВЕП и Приуралья имеют 

работы В.П. Амалицкого, А.В. Нечаева (конец XIX в.), М.А. Плотникова, 

В.В. Погоревича, А.К Гусева (вторая половина XX в.), основанные на традицион-

ных систематических признаках (лигамент и замок раковин). Диссертация во 

многом базируется на переосмыслении коллекционного материала и данных 

предшественников, чем обусловлена преемственность полученных результатов 

[Силантьев, 2014, 2015, 2016]. 

В перми ВЕП часто встречаются представители ангарской (сибирской) фау-

ны НДМ, что обусловливает необходимость сравнения европейской и сибирской 

фаун. Подробные обзоры литературных сведений о НДМ Сибири содержатся в 

трудах Д.М. Федотова, Дж. Вейра (J. Weir), Л.Л. Халфина, Л.А. Рагозина, 

О.А. Бетехтиной, И.В. Лебедева, Ю.С. Папина. Работы по сибирским НДМ осно-

ваны главным образом на внешних признаках раковин. Это связывалось изучав-

шими их исследователями с плохой сохранностью раковин в угленосных фациях.  

В начале 1970-х гг. были предложены два новых методических подхода 

к изучению сибирских НДМ. Новая классификационная система О.А. Бетехтиной 

базировалась на таких признаках, как форма начальной раковины, тип сочлене-

ния верхнего и заднего краев, степень неравномерности роста раковины. Работы 

О.А. Бетехтиной уточнили морфологические особенности фауны, подробно оха-

рактеризовали ею местные региональные стратоны. В это же время Ю.С. Папин 

предложил «…“геометризацию” диагностических признаков и новую биометри-

ческую схему описания раковин». Его заслугой является пионерское применение 

математических и компьютерных методов обработки внешних параметров НДМ. 
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Оба этих подхода базировались преимущественно на внешних признаках рако-

вин. Результирующие их системы НДМ существенно отличались как друг от дру-

га, так и от системы, принятой исследователями НДМ европейской части России.  

В заключении главы сделан вывод, что до работ автора диссертации уже 

были получены общие представления о таксономическом составе НДМ ВЕП и их 

стратиграфической приуроченности. Между тем применяемые методы и подходы 

к изучению НДМ во многом зависели от степени сохранности материала, что 

напрямую влияло на результаты изучения систематики. Таким образом, система-

тика НДМ нуждалась в ревизии на основе современных представлений.  

Глава 2. Методы исследования и систематические признаки 

В главе обосновано систематическое значение признаков НДМ и методика 

их использования. Показаны возможности оптической и электронной микроско-

пии, рентгеновской томографии для изучения замка, микроструктуры и микро-

скульптуры раковин. Рассмотрено использование биометрических методов для 

определения таксономического состава НДМ.  

В работе предложена комплексная методика использования внешних, внут-

ренних и микроструктурных признаков раковин [Силантьев, Перегоедов, 2005]. 

Так, при хорошей сохранности НДМ систематика строится на традиционных при-

знаках: замок, лигамент, микроструктура раковины. В случае, когда внутреннее 

строение и микроструктура не доступны для наблюдения, внешние признаки до-

полняются морфологией начальной раковины, характером сочленения линий ро-

ста с верхним краем, анализом аллометрии роста раковин и др. 

Замочный аппарат и лигамент раковины являются главными систематиче-

скими признаками для разграничения семейств и родов пермских НДМ, относя-

щихся к инфраклассу Heteroconchia в составе надсемейств Palaeomuteloidea, 

Opokielloidea и Prilukielloidea. В систематике надсемейства Prokopievskioidea 

(инфракласс Pteriomorphia), характеризующегося беззубым замком, первостепен-

ное значение имеют детали строения лигамента раковин. Использование строения 

замка раковин в систематике сопровождалось учетом его изменчивости. 

Микроструктура и микроскульптура раковин. В перми Северного При-

уралья выявлены многочисленные местонахождения первично арагонитовых ра-

ковин семейств Prokopievskiidae, Anadontellidae, Palaeomutelidae, Prilukiellidae 

и Senderzoniellidae. Результаты их изучения уточнили микроструктуру раковин 

и обосновали эффективность использования этого признака на уровне родов и 

семейств [Silantiev, 1998; Силантьев, Картер, 2011; Silantiev, Carter, 2015]. 

Надсемейства характеризуются преобладанием определенной микрострукту-

ры, например, Prokopievskioidea – перламутровой, Palaeomuteloidea – перекрещенно-

пластинчатой, Opokielloidea – гомогенной, Prilukielloidea – сферолитовой. 

Раковины родов одного семейства имеют одинаковый или близкий набор 

структур внутреннего, среднего и внешнего слоев раковин. Микроструктурные от-

личия родов одного семейства заключаются в деталях структуры отдельных слоев. 
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В пределах рода микроструктура раковин постоянна, но толщина отдель-

ных слоев может влиять на степень развития замка. Например, Palaeomutela (Pal-

aeomutela) обладает толстостенной раковиной с развитым замком, а P. (Palaeano-

donta) – тонкостенной раковиной с редуцированным замком; при этом структуры 

слоев раковин у этих подродов одинаковы [Silantiev, Carter, 2015].  

Микроскульптура раковин может использоваться в качестве признака на 

уровне подсемейства. Например, в семействе Prokopievskiidae три подсемейства 

(Prokopievskiinae, Kinerkaellinae, Concinellinae) обладают тонкой радиальной мик-

роскульптурой, четвертое подсемейство (Abiellinae) лишено этого признака.  

Внешние признаки раковин условно разделены на традиционные и дополни-

тельные. Традиционные признаки, такие как форма, размеры раковины, положе-

ние макушки, скульптура и т. п. широко известны. Дополнительные признаки 

включают тип начальной раковины, характер сочленения линий роста с верхним 

краем, неравномерность роста раковин. Статистический анализ внешних призна-

ков использовался для разграничения видов [Silantiev, 1994; Силантьев, 1995а, б 

и др.] и определения равномерности роста раковины [Уразаева и др., 2015]. 

В работе принят следующий ранг систематических признаков: признаками 

надсемейства являются строение замочного края и лигамента, основной тип микро-

структуры; семейства – строение аддукторов, микроструктурные и микроскульп-

турные признаки; рода – детали строения лигамента, замка, детали структур от-

дельных слоев раковины; вида – внешние признаки раковин. 

Глава 3. Систематика пермских неморских двустворчатых моллюсков  

Восточно-Европейской платформы 

В главе приведен обзор изучения систематики класса Bivalvia в целом, 

а также положение в ней НДМ позднего палеозоя. Дается анализ изменения взгля-

дов на систематику позднепалеозойских НДМ исследователями западноевропей-

ской, восточноевропейской и сибирской научных школ. 

К концу XX – началу XXI столетия сформировались три основные системы 

НДМ позднего палеозоя: система западноевропейской школы (A.E. Trueman, 

J. Weir), система восточноевропейской школы (A.K. Гусев) и система сибирской 

школы (O.A. Бетехтина). Многочисленные работы О.А. Бетехтиной способство-

вали тому, что большинство установленных ею таксонов и систематических по-

строений вошли в общие системы класса Bivalvia, предложенные О.А. Скарлато 

и Я.И. Старобогатовым, Л.А. Невесской и ее соавторами.  

Различия в методических подходах привели к несопоставимости система-

тических и таксономических результатов представителей разных научных школ 

при изучении одних и тех же фаунистических комплексов.  

Публикации автора, вышедшие с 1994 г. по 2016 г., пытаются объединить 

различные методические подходы. Они основаны на популяционной концепции 

Дж. Дэвиса и А. Трумэна, принимают в качестве главных систематических при-

знаков лигамент, замок и микроструктуру раковин [Силантьев, 2014 и др.], ис-
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пользуют графическую визуализацию изменчивости популяций [Силантьев, 

1995 и др.]. Изучение НДМ, у которых не сохранилось вещество и внутреннее 

строение раковин, проводится с использованием системы классификационных 

признаков О.А. Бетехтиной [Silantiev et al., 2015].  

Результаты ревизии пермских НДМ включают обновленные диагнозы 1 

подотряда, 5 надсемейств, 8 семейств, 11 родов, 2 подродов, их синонимику; для 

родов и подродов приведен видовой состав. Ниже кратко охарактеризовано ос-

новные особенности важнейших таксонов. 

1. Надсемейство Prokopievskioidea. Лигамент опистодетный или слегка ам-

фидетный, дупливинкулярный; микроструктура призматическая или гомогенная 

(внешний слой раковины), перламутровая (средний слой), перламутровая 

и неправильная перекрещенно-пластинчатая (внутренний слой). 

2. Семейство Naiaditidae. Микроструктура призматическая (внешний слой 

раковины), перламутровая (средний и внутренний слои); микроскульптура 

концентрическая; наличие дупливинкулярного лигамента позволило включить в 

состав семейства роды Sakmariella и Verneuilunio [Уразаева и др., 2015; Urazaeva et 

al., 2015]; доказано отсутствие в перми ВЕП каменноугольных родов Anthraconaia 

и Anthraconauta [Silantiev, 1998; Силантьев, Картер, 2010]. 

3. Семейство Prokopievskiidae. Микроструктура: внешний слой кальцитовый 

призматический, средний и внутренний арагонитовые слои перламутровые [Зверева 

и др., 2010]; обосновано выделение в составе семейства четырех подсмейств – 

Prokopievskiinae, Kinerkaellinae, Abiellinae, Concinellinae [Силантьев, Картер, 2011]. 

4. Семейство Anadontellidae. Раковины субтреугольные; внешний слой с не-

правильной призматической или волокнисто-призматической структурой; средний и 

внутренний арагонитовые слои перламутровые, микроскульптура концентрическая. 

5. Надсемейство Palaeomuteloidea и семейство Palaeomutelidae. Лигамент 

внешний опистодетный; замок псевдотаксодонтный, редуцирующийся до полного 

исчезновения зубов; раковина сложена арагонитом; внешний слой призматический; 

средний и внутренний слои перекрещенно-пластинчатые [Силантьев, Уразаева, 

2013; Silantiev, Carter, 2015]. 

5а. Род Palaeomutela s.l. Арагонитовые раковины состоят из трех основных 

слоев, характеризующихся комаргинальной, радиальной и сложной перекрещенно-

пластинчатой микроструктурой.  

5б. Подрод P. (Palaeomutela). Псевдотаксодонтный замок хорошо развит и под-

разделяется на переднюю и заднюю ветви и умбональную область [Силантьев, 2014]. 

5в. Подрод P. (Palaeanodonta). Опистодетный лигамент, редуцированный 

псевдотаксодонтный замок и перекрещенно-пластинчатая микроструктура позволи-

ли отнести типовой вид рода Unio castor (Eichwald, 1860) и ряд сходных с ним видов 

к роду Palaeomutela s.l. Эти признаки положены в основу выделения подрода. 

5г. Род Oligodontella. Замок псевдотаксодонтный с гипертрофированной задней 

ветвью, несущей массивные зубы; зубы передней ветви срастаются в латеральный зуб. 
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6.  Семейство Opokiellidae, род Opokiella. Раковины субпрямоугольные; лига-

мент наружный, опистодетный; замок с кардинальным зубом под макушкой и с 5–7 

пластинчатыми или бугорковидными зубами впереди и позади макушки; внешний 

слой простой призматической структуры с наклонными призмами; средний – пере-

крещенно-пластинчатый; внутренний – гомогенный [Silantiev, Carter, 2010]. 

7.  Семейство Prilukiellidae. Раковины арагонитовые; лигамент опистодетный 

субмаргинальный; замок псевдотаксодонтный; наружный слой раковины сфероли-

товый призматический, средний и внутренний слои матовые или перламутровые. 

8.  Семейство Senderzoniellidae. Раковины округлые, субтреугольные 

вытянутые, прямоугольные; внешний слой с наклонной призматической 

структурой, средний и внутренний слои пластинчатые, матовые или перламутровые; 

микроскульптура концентрическая. 

Итогом ревизии стала новая система НДМ позднего палеозоя. Группировка 

НДМ на уровне от рода до надсемейства проведена на основании общности си-

стематических признаков [Силантьев, Картер, 2011]. Для родов указаны индексы 

интервалов распространения; жирным шрифтом выделены роды, установленные 

в перми ВЕП. Видовой состав и синонимика приведены в тексте диссертации.  

Класс Bivalvia Linnaeus, 1758 

Инфракласс Pteriomorphia Beurlen, 1944 

Отряд Myalinida H. Paul, 1939 

Надсемейство Prokopievskioidea H. Vokes, 1967 emend 

Семейство Naiaditidae Scarlato et Starobogatov, 1979 

Naiadites Dawson, 1860:43 (C1-3)  

Abakaniella Betekhtina, 1966 (C1-2)  

Anthraconaia Trueman et Weir, 1946 (C2–P1) 

Anthraconauta Pruvost, 1930 (C2–P1)  

Curvirimula Weir, 1960 (C1-2)  

Gondwanaiadites Silant. et Chandra, 2015 (P2)  

Palaeomoncetia Betekhtina, 1986 (C3)  

Quasianthraconauta Betekhtina, 1988 (C1–P1)  

Sakmariella Kuloeva, 1967 (P3)  

Verneuilunio Starobogatov, 1987 (P3)  

Семейство Prokopievskiidae H. Vokes, 1967 

Подсемейство Prokopievskiinae H. Vokes, 1967 

Prokopievskia Khalfin, 1950 (P1)  

Amnigeniella Betekhtina, 1966 (C3)  

Brussiella Betekhtina, 1966 (P1-2)  

Dictys Khalfin, 1950 (P1)  

Gangamya Silantiev et Chandra, 2015 (P2-3) 

Kemeroviella Betekhtina, 1974 (P1)  

Junjagiana Jatsuk, 1979 (P1)  

Raniganjelia Silant. et Chandra, 2015 (P2-3)  

Sinomya Pogorevitsch, 1977 (P1)  

Zvonarevia Tokareva in Betekhtina et 

Tokareva, 1988 (P1)  

Подсемейство Kinerkaellinae Scarlato et Starobogatov, 1979 

Kinerkaella Khalfin, 1950 (C3–P1)  

Adzvaella Kanev, 1983 (P2-3)  

? Aliena Betekhtina, 1998 (P1)  

Augea Khalfin, 1950 (P1)  

Bunguria Tokareva, 1988 (P1)  

Intaella Kanev, 1989:52 (P1)  

? Limnedmondia Scarl. et Starobog., 1979 (P1)  

Mrassiella Ragozin, 1935 (C3–P1)  

Mrassiellina Betekhtina, 1974 (C3–P1)  

Neomrassiella Kolesnikov, 1980 (T1–J)  

Orthonaiadites Khalfin, 1950 (C3)  

Ussoviella Betekhtina, 1988 (Р1)  

Подсемейство Abiellinae Starobogatov, 1970 

Abiella Ragozin, 1933 (С3)  

Подсемейство Concinellinae Silantiev, 2011 in Carter et al., 2011 

Concinella Pogorevitsch in Betekhtina, 1966 (P2-3)  
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Семейство Anadontellidae Silantiev, 2011 in Carter et al., 2011 

Anadontella Betekhtina, 1987 (P1-3) 

Gondwanadontella Sil. et Chandra, 2015 (P2-3)  

Pseudomodiolus Betekhtina, 1979 (P1)  

Synjaella Kanev, 1993 (P2)  

Инфракласс Heteroconchia Hertwig, 1895 

Отряд Actinodontida Deschaseaux, 1952 

Надсемейство Palaeomuteloidea Lahusen, 1897 

Семейство Palaeomutelidae Lahusen, 1897  

Palaeomutela Amalitzky, 1892a emend. Silantiev, 2014 (P1-3) 

Palaeomutela (Palaeomutela) Amalitzky, 1892a emend. Silantiev, 2014 (Р1-3)  

Palaeomutela (Palaeoanodonta) Amalitzky, 1895b emend. Silantiev, 2015 (Р2-3) 

Oligodontella Gusev, 1963 (P3) 

Надсемейство Amnigenioidea Khalfin, 1948 

Семейство Amnigeniidae Khalfin, 1948  
Amnigenia Hall, 1885 (D2-3)  

Archanodon Howse, 1878 (D3–C1)  

Asthenodonta Whiteaves, 1893 (C2) 

Paramnigenia Khalfin, 1948 (D1)  

Taimyria Lutkevich, 1951 (P1)  

Отряд Carditida Dall, 1889 

? Семейство Aenigmoconchidae Betekhtina, 1968:37 
Aenigmoconcha Benediktova, 1950  Yavorskiella Khalfin, 1950 (P1)  

Отряд Cardiida Férussac, 1822 

Подотряд Anthracosiidina Silantiev et Carter, 2010 

Надсемейство Anthracosioidea Amalitzky, 1892a 

Семейство Anthracosiidae Amalitzky, 1892a 
Anthracosia King, 1856 (C3–Р1)  

Anthracosphaerium Truem. et Weir, 1946 (C3) 

Carbonicola M'Coy, 1855 (C3)  

Paracarbonicola Eagar, 1977 (C1)  

? Angarodon Ragozin, 1935 (C3)  

Надсемейство Opokielloidea Kanev, 1983 

Семейство Opokiellidae Kanev, 1983 

Opokiella Plotnikov, 1949 (P3)  ? Kidodia Cox, 1936 (P3)  

Надсемейство Prilukielloidea Starobogatov, 1970 

Семейство Prilukiellidae Starobogatov, 1970 

Prilukiella Plotnikov, 1945 (P2)  

Семейство Senderzoniellidae Betekhtina et Tokareva, 1988 
Senderzoniella Betekhtina, 1988 in Betekhtina 

et Tokareva, 1988 (P2)  

Khosedaella Kanev, 1983 (P1)  

Redikorella Silantiev, 1994 (P1)  

Материал, изложенный в главах 1, 2 и 3, позволил сформулировать первое 

защищаемое положение: «Ревизия систематики и таксономического разнообра-

зия пермских НДМ ВЕП, базирующаяся на использовании внешних, внутренних 

и микроструктурных признаков раковин, существенно уточнила их состав, кото-

рый насчитывает 150 видов, принадлежащих 12 родам и 6 семействам. Установ-

лены новые таксоны: подотряд Anthracosiidina (совместно с Дж. Картером), се-

мейство Anadontellidae, подсемейство Concinellinae, род Redikorella, 4 вида. 

На основе полученных данных предложена новая система НДМ позднего  

палеозоя». 
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Глава 4. Филогенетическая схема развития рода Palaeomutela Amalitzky, 1892 

В главе рассмотрена новая схема строения замка у раковин рода 

Palaeomutela s.l., его изменчивость, изменения в строении замочного аппарата у 

разновозрастных видов; обоснованы эволюционные линии развития замка, веро-

ятные филогенетические связи видов, схема филогенетического развития рода. 

Эволюционные линии развития замка у рода Palaeomutela s.l. Представите-

ли рода встречаются в уфимском, казанском, уржумском, северодвинском и вят-

ском ярусах ВЕП, характеризуются высоким разнообразием и широким геогра-

фическим распространением. Указанные особенности отвечают требованиям 

Стратиграфического кодекса России (2006) к разработке зональных шкал.  

Эволюционные линии развития Palaeomutela s.l. и входящих в него подродов 

обоснованы анализом морфологии таксонов с учетом интервалов их распростране-

ния в разрезе [Силантьев, 2014; Silantiev, Carter, 2015]. Критериями эволюционной 

близости видов были приняты: тренд изменения морфологии замочного аппарата 

(рисунок 1); сходство микроструктуры и внешних признаков.  

В составе Palaeomutela s.l. выделены две группы видов, различающиеся 

строением замка и тенденциями его развития. Группа P. (Palaeomutela) umbonata 

состоит из видов, обладающих раковиной с хорошо развитым замком. Группу 

P. (Palaeoanodonta) castor образуют виды с редуцированным замком. Группы харак-

теризуются закономерным изменением замка во времени и рассматриваются в каче-

стве двух линий развития рода Palaeomutela s.l. (рисунок 1, 2) [Силантьев, 2014]. 

Группа P. (Palaeomutela) umbonata включает виды подрода 

P. (Palaeomutela) с развитым замком и многочисленными (20–50) зубами. С нача-

ла уфимского до первой половины северодвинского века включительно в замках 

увеличивается количество зубов, происходит дифференциация замка на перед-

нюю, заднюю ветви и умбональную область. Максимальная дифференциация 

с псевдокардинальными зубами в умбональной области и псевдолатеральными  

зубами в задней ветви наблюдается у позднесеверодвинских видов. Со второй 

половины северодвинского века до конца перми уменьшается количество зубов 

в замке и возрастает толщина лигамента. Толстостенная раковина и хорошо раз-

витый замок свидетельствуют о том, что представители группы обитали в по-

движных водах на алевритовых и песчаных грунтах, что подтверждается нахож-

дением видов данной группы в алевролитах разной степени песчанистости.  

Группу P. (Palaeanodonta) castor образуют виды с тонкостенной раковиной 

и редуцированным замком. Группа сборная. Часть видов по строению замочного 

аппарата отнесена к подроду P. (Palaeomutela), а другая часть – к подроду 

P. (Palaeoanodonta) [Силантьев, 2014; Silantiev, Carter, 2015]. Более древние виды 

группы характеризуются узкой замочной площадкой с невысокой дифференциа-

цией; зубы мелкие, пластинчатые или бугорковидные; их количество изменчиво,  
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Рисунок 1 – Изменение морфологии замочного аппарата в двух группах рода Palaeomutela s.l. 

в конце ранней – поздней перми [Силантьев, 2014 с изменениями]. Увеличено 
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уменьшаясь до полного исчезновения. Начиная с казанского века, дистальные зу-

бы задней ветви замка приобретают горизонтальное положение и сходство с ла-

теральными зубами. Тонкая раковина и слабый замок говорят о том, что виды 

группы предпочитали застойные воды и глинистые грунты, что подтверждается 

их преимущественным нахождением в тонкослоистых глинах и мергелях. 

Полученные результаты позволили сформулировать второе защищаемое по-

ложение: «В филогенетическом развитии рода Palaeomutela s.l., обоснованном де-

тальным анализом изменений замочного аппарата раковин разновозрастных таксо-

нов, учитывающим их микроструктурные и экологические особенности, выделены 

две параллельно развивавшиеся эволюционные линии, отвечающие подродам: 

группа P. (Palaeomutela) umbonata (толстостенная раковина, развитый замок) и груп-

па P. (Palaeanodonta) castor (тонкостенная раковина, редуцированный замок)». 

Глава 5. Зональная шкала пермских отложений Восточно-Европейской 

платформы по неморским двустворчатым моллюскам 

В главе рассмотрены две параллельные зональные последовательности, осно-

ванные на эволюции двух филогенетических ветвей рода Palaeomutela. Приведены 

виды-индексы, стратотипы зон, зональные комплексы, географическое распростране-

ние зон. Дано обоснование 7 подразделений в ранге слоев с фауной. 

В работе использована Общая стратиграфическая шкала России (2006), ре-

шения Межведомственного стратиграфического комитета 1990, 2001, 2006, 2008, 

2010 гг. Районирование континентальной перми ВЕП дано по А.К. Гусеву и в це-

лом отвечает районированию перми Русской платформы, принятой в Региональной 

стратиграфической схеме 1990 г. 

Печорский бассейн отвечает Тимано-Печорскому региону, относящемуся 

к Ангарской палеозоогеографической области. Четыре других бассейна, располага-

ющиеся в восточной части ВЕП, относятся к Еврамерийской области. 

Построение шкалы велось методом «синтеза тейльзон», предложенном 

В.В. Черных. Нижние границы зон проведены по появлению зональных видов. 

Описание и палеонтологическая характеристика разрезов, принятых типо-

выми для построения зональной шкалы по НДМ, приведены в ряде публикаций 

[Силантьев, 1996а, б; 2001; 2014; Силантьев, Есин, 1993; Силантьев и др., 1998; 

Геологические памятники…, 2007; Type and reference sections…, 2015 и др.].  

Предлагаемая зональная шкала включает две параллельные последователь-

ности [Силантьев, 2014]. Последовательность, основанная на развитии группы 

P. (Palaeomutela) umbonata, включает 11 филозон: stegocephalum, ovatiformis,

umbonata, quadriangularis, krotowi, wohrmani, numerosa, ulemensis, keyserlingi, curiosa,

golubevi.  Последовательность, основанная на видах группы P. (Palaeanodonta) cas-

tor, включает 8 филозон: larae, castor, olgae, doratioformis, marposadica, fischeri,

obunca, amalitzkyi. Шкала сопоставлена со шкалами по остракодам, рыбам и тетра-

подам (рисунок 3).
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Зональная последовательность группы P. (Palaeomutela) umbonata 

Зона P. (Palaeomutela) stegocephalum. Стратотип в разрезе скв. 51, р. Кама, 

д. Тюлькино, Соликамская впадина; нижнесоликамская и верхнесоликамская подсви-

ты [Силантьев, 1996а]; нижняя граница проводится по появлению на гл. 272,0 м вида 

P. (P.) stegocephalum Netsch., верхняя – по появлению на гл. 205,7 м вида P. (P.) ovati-

formis Gus. Зональный комплекс: P. (P.) stegocephalum Netsch., P. (P.) cf. attenuata 

Gus., ‘Concinella’ concinnaeformis Pogor. Соликамская и Верхнепечорская впадины.  

Зона P. (Palaeomutela) ovatiformis. Стратотип в разрезе Тюлькино (обн. 

С1), сл. 1–18; р. Кама, Соликамская впадина; верхнесоликамская подсвита [Силанть-

ев, 1996а]. Зональный комплекс: P. (P.) ovatiformis Gus., P. (P.) stegocephalum Netsch., 

P. (P.) attenuata Gus., P. (P.) larae Sil., P. (Palaeanodonta) castor (Eichw.), Redikorella 

kanevi Sil. и др. Предуральский прогиб и Волго-Уральский бассейн.  

Зона P. (Palaeomutela) umbonata. Стратотип в разрезе Елабуга, сл. 6–9; 

р. Кама у г. Елабуга; шешминский горизонт, уфимский ярус – немдинский горизонт, 

нижнеказанский подъярус. Зональный комплекс: P. (P.) umbonata (Fisch.), P. (P.) 

pseudoumbonata Gus., P. (P.) attenuata Gus., P. (Palaeanodonta) olgae Gus. и др. Волго-

Уральский и Прикаспийский бассейны. 

Зона P. (Palaeomutela) quadriangularis. Стратотип зоны – разрез Сентяк, 

сл. 33–59; р. Кама у г. Нижнекамска; нижнеказанский подъярус (верхняя часть) – 

верхнеказанский подъярус. Зональный комплекс: P. (P.) quadriangularis Netsch., 

P. (P.) umbonata Gus., P. (Palaeanodonta) olgae Gus., P. (P.) longissima (Netsch.) и др. 

Волго-Уральский и Прикаспийский бассейны. 

Зона P. (Palaeomutela) krotowi. Стратотип в разрезе Черемушка, сл. 19–65; 

р. Волга у с. Печищи; верхнеказанский подъярус (терминальные слои) – уржум-

ский ярус (сулицкая свита и нижняя часть ишеевской свиты). Зональный комплекс: 

P. (P.) krotowi Netsch., P. (Palaeanodonta) doratioformis Gus., Anadontella volgensis 

(Gus.), Prilukiella lata (Netsch.) и др. Волго-Уральский, Прикаспийский, Окско-

Верхневолжский и Двинско-Мезенский бассейны. 

Зона P. (Palaeomutela) wohrmani. Стратотип в разрезе Черемушка, сл. 

66–137; р. Волга у с. Печищи; ишеевская свита, уржумский ярус. Зональный ком-

плекс: P. (P.) wohrmani Netsch., P. (P.) krotowi Netsch., P. (P.) extensiva Gus., 

P. (Palaeanodonta) doratioformis Gus., Anadontella uslonensis (Gus.), A. volgensis 

(Gus.), Prilukiella subovata (Jones), Pr. nitida Gus. и др. Волго-Уральский, Окско-

Верхневолжский и Двинско-Мезенский бассейны.  

Зона P. (Palaeomutela) numerosa. Стратотип в разрезе Черемушка,  

сл. 138–147; р. Волга у с. Печищи, ишеевская свита (верхняя часть), уржумский 

ярус. Зональный комплекс: P. (P.) numerosa Gus., P. (P.) verneuili Amal., P. (P.) sole-

noides Amal., P. (Palaeanodonta) marposadica Gus. и др. Волго-Уральский, Окско-

Верхневолжский и Двинско-Мезенский бассейны. 

Зона P. (Palaeomutela) ulemensis. Стратотип в разрезе Картлуево,  

сл. 108–135; р. Аниш, Чувашия; северодвинский ярус, нижний подъярус (верх-
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няя часть) – верхний подъярус (нижняя часть). Зональный комплекс: P. (P.) ulem-

ensis Gus., P. (P.) verneuili Amal., P. (Palaeanodonta) marposadica Gus. и др. Волго-

Уральский, Окско-Верхневолжский и Двинско-Мезенский бассейны. 

Зона P. (Palaeomutela) keyserlingi. Стратотип в разрезе Ярильский Овраг, 

сл. 188–197; р. Ока у г. Нижний Новгород; северодвинский ярус, верхний подъярус – 

вятский ярус, нижний подъярус (нижняя часть). Зональный комплекс: P. (P.) key-

serlingi Amal., P. (P.) ovalis Amal., P. (Palaeanodonta) fischeri (Amal.), Oligodontella 

zitteli (Amal.), Sakmariella novoculchumica (Kuloeva), Opokiella tschernyschewi Plotn. 

и др. Волго-Уральский, Окско-Верхневолжский и Двинско-Мезенский бассейны. 

Зона P. (Palaeomutela) curiosa. Стратотип – разрез Ярильский Овраг, сл. 

198–204; р. Ока у г. Нижний Новгород; вятский ярус, нижний и верхний подъярусы. 

Зональный комплекс: P. (P.) curiosa Amal., P. (P.) inostranzevi Amal., P. (P.) plana 

Amal., P. (Palaeanodonta) obunca Netsch., P. (P.) okensis (Amal.), Opokiella ignatjevi 

Gus., O. pakhtusovi Gus. Волго-Уральский, Окско-Верхневолжский и Двинско-

Мезенский бассейны. 

Зона P. (Palaeomutela) golubevi. Стратотип в разрезе Жуков овраг, обн. 

1027А, сл. 1–23; р. Клязьма у г. Гороховец; вятский ярус (терминальные слои). Зо-

нальный комплекс: P. (P.) golubevi Sil., P. (P.) aff. keyserlingi (Amal.), P. (Palaeano-

donta) amalitzkyi Sil., P. (Palaeanodonta) concavocarinata (Netsch.). Волго-Уральский, 

Окско-Верхневолжский и Двинско-Мезенский бассейны. 

Зональная последовательность группы P. (Palaeanodonta) castor 

Зона P. (Palaeomutela) larae. Стратотип в разрезе Тюлькино, обн. С1, 

сл. 1–18; р. Кама, Соликамская впадина; уфимский ярус, соликамский горизонт, 

верхнесоликамская подсвита [Силантьев, 1996а]. Зональный комплекс: P. (P.) larae 

Sil., P. (P.) stegocephalum Netsch., P. (P.) opima (Kan.), P. (P.) markini Bet., Redikorella 

kanevi Sil., R. starobogatovi (Kan.), R. alta (Pog.), R. explanata (Kan.), ‘Concinella’ (?) 

concinnaeformis Pog., ‘C’. (?) declivae (Kan.), ‘C’. (?) komiensis (Kan.), Intaella trape-

zoidalis (Krot.) и др. Соликамская и Верхнепечорская впадины Предуральского про-

гиба, восточная часть ВЕП до широты устья р. Вятки. 

Зона P. (Palaeanodonta) castor. Стратотип в разрезе Камышенка, сл. 17–21; 

р. Белая у д. Камышенки; уфимский ярус, шешминский горизонт [Силантьев, 

1996б]. Зональный комплекс: P. (P.) castor (Eichw.), P. (Palaeomutela) stegocephalum  

Netsch., Prilukiella sp. и др. Верхнепечорская, Соликамская, Бельская впадины Пре-

дуральского краевого прогиба, Волго-Уральский бассейн.  

Зона P. (Palaeanodonta) olgae. Стратотип в разрезе Сентяк, сл. 11–59; р. Кама 

у г. Нижнекамска; казанский ярус, нижний и верхний подъярусы. Зональный ком-

плекс: P. (P.) olgae Gus., P. (P.) longissima (Netsch.), P. (P.) rhomboidea (Netsch.), 

P. (P.) kamae Gus., P. (Palaeomutela) umbonata (Fisch.), P. (P.) quadriangularis Netsch.  и

др. Волго-Уральский и Прикаспийский бассейны.
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Зона P. (Palaeanodonta) doratioformis. Стратотип в разрезе Сентяк, 

сл. 60–68; р. Кама у г. Нижнекамска; казанский ярус, верхний подъярус – уржум-

ский ярус (нижняя часть). Зональный комплекс: P. (P.) doratioformis Gus., P. (P.) cf. 

rhomboidea Netsch., P. (P.) cf. castor (Eichw.), P. (Palaeomutela) vjatkensis Gus., P. (P.) 

wohrmani Netsch., P. (P.) krotowi Netsch., Anadontella volgensis (Gus.), A. uslonensis 

(Gus.), Prilukiella subovata (Jones), Pr. nitida (Gus.), Pr. mirabilis (Gus.) и др. Волго-

Уральский и Прикаспийский бассейны. 

Зона P. (Palaeanodonta) marposadica. Стратотип в разрезе Монастырский 

овраг, сл. 226–290; уржумский ярус (верхняя часть) – северодвинский ярус, нижний 

подъярус. Зональный комплекс: P. (P.) marposadica Gus., P. (P.) trapezoidalis Netsch., 

P. (Palaeomutela) numerosa Gus., P. (P.) subparallela Amal., P. (P.) tschuvaschica

(Gusev),  P. (P.) verneuili Amal., Verneuilunio verneuili (Amal.) и др. Волго-Уральский,

Окско-Верхневолжский и Прикаспийский бассейны.

Зона P. (Palaeanodonta) fischeri. Стратотип в разрезе Ярильский овраг, сл. 

132–197; р. Ока, г. Нижний Новгород; верхнесеверодвинский подъярус – нижневят-

ский подъярус. Зональный комплекс: P. (P.) fischeri (Amal.), P. (P.) subcastor (Amal.), 

P. (Palaeomutela) keyserlingi Amal., Oligodontella zitteli (Amal.), Sakmariella novo-

culchumica (Kul.), Opokiella tschernyschewi Plotn., Concinella concinna (Jones) и др.

Волго-Уральский, Окско-Верхневолжский и Двинско-Мезенский бассейны.

Зона P. (Palaeanodonta) obunca. Стратотип в разрезе Окулово; обн. 12, 

сл. 46–53; р. Ока; вятский ярус, нижний подъярус – вятский ярус, верхний подъ-

ярус. Зональный комплекс: P. (P.) obunca Netsch., P. (P.) okensis (Amal.), P. (P.) du-

bia (Amal.), P. (Palaeomutela) curiosa Amal., P. (P.) ovalis Amal., P. (P.) plana Amal., 

P. (P.) oleniana Gus., Opokiella ignatjevi Gus., Op. pakhtusovae Gus. и др. Окско-

Верхневолжский и Волго-Уральский бассейны.

Зона P. (Palaeanodonta) amalitzkyi. Стратотип – разрез Жуков овраг, обн. 

1027А, сл. 1–23; р. Клязьма у г. Гороховец; вятский ярус (терминальные слои). Зо-

нальный комплекс: P. (P.) amalitzkyi Sil., P. (P.) aff. obunca (Netsch.), P. (P.) con-

cavocarinata (Netsch.), P. (Palaeomutela) golubevi Sil., P. (P.) aff. keyserlingi (Amal.). 

Окско-Верхневолжский и Волго-Уральский бассейны. 

В пермских неморских бассейнах ВЕП наряду с палеомутелами существова-

ли другие группы НДМ. Анализ их стратиграфического распространения позволя-

ет выделить слои с фауной [Силантьев, 2016]. 

Слои с Sinomya longissima – Sinomya gemina установлены в Соликамской 

впадине в верхней подсвите соликамской свиты (зоны larae и ovatiformis). Слои с 

Redikorella alta – Redikorella kanevi установлены там же в верхней (терминальной) 

части соликамской свиты (зоны ovatiformis и castor). Слои с ‘Concinella’ komiensis 

установлены в бассейне р. Белая и Нижнем Прикамье в интервале зон ovatiformis-

umbonata и castor-olgae. Слои с Anadontella-Prilukiella установлены в пределах 
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Волго-Уральского бассейна в отложениях уржумского яруса (зоны krotowi-

wohrmani и doratioformis). Слои с Verneuilunio-Oligodontella установлены в Окско-

Верхневолжском бассейне в северодвинском ярусе (зоны numerosa-ulemensis-

keyserlingi и marposadica-fischeri). Слои с Opokiella-Sakmariella-Concinella установ-

лены в Двинско-Мезенском бассейне в верхней части северодвинского яруса (зоны 

keyserlingi и fischeri). Слои с Palaeomutela (P-ta) concavocarinata установлены в Ок-

ско-Верхневолжском бассейне в самых верхах вятского яруса.  

Изложенные в пятой главе материалы позволяют сформулировать третье 

защищаемое положение: «Новая зональная шкала пермских континентальных 

отложений ВЕП по НДМ, разработанная на основе филогенетической схемы раз-

вития рода Palaeomutela, уточнения таксономического объема и стратиграфическо-

го распространения его видов, включает две параллельные зональные последова-

тельности, базирующиеся на эволюционных трендах двух филогенетических вет-

вей рода. Зональная последовательность группы P. (Palaeomutela) umbonata вклю-

чает 11 филозон; зональная последовательность группы P. (Palaeanodonta) castor 

включает 8 филозон. В пермских отложениях ВЕП выделено 7 слоев с фауной 

НДМ, которые представляют собой реперные и корреляционные уровни». 

Глава 6. Этапы развития неморских двустворчатых моллюсков  

Восточно-Европейской платформы в пермском периоде 

В основу выделения этапов и входящих в них стадий положен анализ так-

сономического разнообразия палеобиогеографической и филетической структуры 

сообществ [Силантьев, 2015]. 

В пермском периоде существовали две основные фауны НДМ: ангарская и 

восточноевропейская. Биполярное распространение восточноевропейской фауны 

известно со времен работ В.П. Амалицкого, доказавшего сходство пермских НДМ 

Европы и Африки. Изучение пермских НДМ Индии [Silantiev et al., 2015] позволяет 

говорить об аналогичном биполярном распространении ангарской фауны. Распро-

странение НДМ хорошо согласуется с климатической зональностью. Ангарская фа-

уна была распространена в северном и южном умеренных поясах, восточноевро-

пейская  – в северном и южном семиаридных поясах. В отдельные эпизоды предста-

вители фаун мигрировали в смежные климатические пояса.  

Пермские континентальные бассейны ВЕП являлись территорией процвета-

ния восточноевропейской фауны. Основу фауны составляли виды рода-

космополита Palaeomutela (рисунок 4). Центр происхождения Palaeomutela распо-

лагался в Приуралье. Центром разнообразия Palaeomutela можно считать всю тер-

риторию ВЕП. В северодвинском веке разнообразие фауны достигло своего мак-

симума за счет появления эндемиков – Verneuilunio, Opokiella, Oligodontella, 

Sakmariella. В отдельные стадии разнообразие фауны увеличивалось за счет ми-

грации ангарской фауны – Sinomya, Intaella, Anadontella и др. 
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Выделено два крупных этапа (рисунок 4): уфимско-раннесеверодвинский (I) 

и позднесеверодвинско-вятский (II). Первый этап отражает возникновение и увеличе-

ние разнообразия фауны, второй – максимальное разнообразие фауны и ее постепен-

ное вымирание на границе перми и триаса [Силантьев, 2015]. 

Уфимско-раннесеверодвинский этап (I) характеризуется появлением НДМ 

во впадинах Предуралья и ее быстрым расселением в бассейны ВЕП. В бассейнах 

сосуществовали автохтонные ассоциации Palaeomutela и ассоциации ангарских 

видов-мигрантов. Этап включает два обмена фаунами между Еврамерией и Анга-

ридой (уфимско-раннеказанский и уржумский) и два интервала (позднеказанский 

и раннесеверодвинский), характеризующихся отсутствием видов-мигрантов. Этап 

подразделен на четыре стадии: уфимско-раннеказанскую (Iа), позднеказанскую 

(Iб), уржумскую (Iв) и раннесеверодвинскую (Iг). 

Уфимско-раннеказанская стадия (Iа). Для стадии характерно почти равное 

соотношение местных видов Palaeomutela s.l. (52 %) и ангарских видов-мигрантов 

(48 %). Появление в Соликамской впадине неоэндемика Palaeomutela (Palaeomute-

la) сопровождалось миграцией в этот бассейн мелких ангарских 'Concinella'. Вслед 

за этим в Соликамскую впадину, а затем на территорию ВЕП, мигрировали еще 

три ангарских рода – Intaella, Sinomya и Redikorella. Количество ангарских видов 

достигло максимума. Затем началось расселение НДМ из Предуральского прогиба 

в бассейны ВЕП. Одновременно Palaeomutela мигрировали в Ангарскую область. 

Миграция ангарской фауны НДМ в бассейны ВЕП могла быть связана с глобаль-

ным кунгурским похолоданием. На изотопной кривой углерода (рисунок 4) это по-

холодание отражено отрицательным экскурсом d13C.  

Позднеказанская стадия (Iб). Для нее характерно дальнейшее снижение раз-

нообразия НДМ при доминировании Palaeomutela s.l. (100 %; 9 видов, 1 род, 2 под-

рода). Уменьшение разнообразия местных видов и отсутствие таксонов-мигрантов 

может быть связано с глобальным потеплением. В разрезе это потепление отражено 

гипсоносными доломитами казанского яруса, а на изотопной кривой углерода по-

тепление выражено положительным экскурсом. 

Уржумская стадия (Iв). Стадия характеризуется массовой миграцией в бас-

сейны ВЕП ангарских родов Anadontella и Prilukiella. В начале стадии наблюдается 

небольшое разнообразие НДМ, в котором Palaeomutela s.l. составляет 67 %, а ангар-

ские виды – 33 %. В конце стадии разнообразие возрастает в два раза, количество 

видов-мигрантов увеличивается до 44 %. Миграция ангарских НДМ в бассейны 

ВЕП могла быть связана с похолоданием, вызванным оледенением Южного полу-

шария, начавшимся в кунгуре и продолжавшимся в роудском и вордском веках. 
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Раннесеверодвинская стадия (Iг). Для нее характерно исчезновение видов-

мигрантов и появление криптогенного эндемика Verneuilunio. Стадия характеризу-

ется доминированием подрода P. (Palaeomutela) (82 %; 14 видов), существенно об-

новившим свой состав (9 новых видов). Исчезновение ангарской фауны может быть 

связано с очередным потеплением климата.  

Позднесеверодвинско-вятский этап (II) характеризуется максимальным 

разнообразием фауны НДМ на ранней стадии (7 родов, более 30 видов), посте-

пенным уменьшением разнообразия на поздней стадии (3 рода, 25 видов) и пол-

ным исчезновением НДМ на рубеже перми и триаса. Начало этапа маркируется 

появлением 4 новых родов и более 20 новых видов. Представители Palaeomutela s.l. 

составляют 78 % от количества всех видов этапа, виды родов-эндемиков – 20 %, 

ангарские иммигранты – 2 %. Этап подразделяется на две стадии: позднесеверо-

двинскую (II1) и вятскую (II2). 

Позднесеверодвинская стадия (IIа) (зоны fischeri – curiosa). Стадия харак-

теризуется коренной перестройкой структуры сообществ НДМ. К уже существу-

ющему эндемичному роду Verneuilunio добавляется еще три рода-эндемика: Oli-

godontella, Sakmariella и Opokiella, которые стали преобладать в сообществах 

(67 %). Перестройка сообществ НДМ может быть связана с усилением роли кон-

тинентальных водотоков. 

Вятская стадия (IIб) (зоны curiosa и golubevi) характеризуется уменьше-

нием разнообразия НДМ вплоть до их исчезновения на границе перми и триаса. 

Количество родов сокращается в три раза, уменьшается видообразование. В со-

обществе НДМ на видовом уровне доминирует Palaeomutela s.l. (91 %); виды ро-

да-эндемика Opokiella составляют 9 %. Впервые в составе Palaeomutela s.l. виды 

P. (Palaeanodonta) начинают преобладать (55 %) над видами P. (Palaeomutela) (45 %). 

На этой стадии отмечается широкое распространение Palaeomutela s.l. в Еврамерий-

ской, Ангарской, Гондванской и Катазиатской областях. Разнонаправленное поведе-

ние изотопного состава углерода и кислорода указывает на усиление влияния конти-

нентальных водотоков и относительное похолодание [Nurgalieva et al., 2015]. 

Изложенные в шестой главе данные позволяют сформулировать четвертое 

защищаемое положение: «В эволюции сообществ пермских НДМ ВЕП распо-

знаются два этапа: уфимско-раннесеверодвинский и позднесеверодвинско-

вятский. Рубеж между ними характеризуется резким увеличением разнообразия 

фауны, появлением новых эндемичных родов, инвазией родов-мигрантов из Ан-

гарской палеозоогеографической области и, как следствие, изменением соотноше-

ния различных экологических групп НДМ. Этапы подразделяются на стадии, био-

разнообразие которых напрямую зависело от эволюции автохтонного космополит-

ного рода Palaeomutela s.l., появления автохтонных родов-эндемиков, миграций 

и обмена фаунами НДМ».  
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Глава 7. Корреляция пермских континентальных отложений  

по неморским двустворчатым моллюскам 

В первом разделе главы приведен обзор данных по распространению НДМ в 

пермских отложениях Земного шара, и в первую очередь в разрезах юго-восточной 

Азии и континентов Южного полушария. Во втором разделе рассмотрена корреля-

ция пермских континентальных отложений Еврамерийской, Ангарской, Катазиат-

ской и Гондванской палеозоогеографических областей по НДМ. 

Первые представители рода Palaeomutela s.l. появились в начале уфимского 

века (зона stegocephalum) в Соликамской впадине Предуралья. В короткий срок (зо-

на ovatiformis) они заселили неморские бассейны Предуралья и восточной окраины 

ВЕП. Одновременно некоторые виды Palaeomutela s.l. смогли мигрировать в угле-

носные бассейны Ангарской области (Кузбасс, Северный Китай). Впоследствии 

в уржумском веке представители Palaeomutela s.l. проникли в бассейны Гондваны. 

Во второй половине северодвинского века сообщество Palaeomutela s.l. суще-

ственно обновилось и стало включать две морфологически различные группы ви-

дов: группу P. (P-la) keyserlingi (шевроновидный замок) и P. (P-ta) fischeri (беззубый 

замок). В вятский век представители этих групп широко расселились по земному 

шару. Ниже кратко описаны основные корреляционные уровни [Силантьев, 2016]. 

Интервал зон stegocephalum и ovatiformis почти целиком отвечает уфим-

скому ярусу. Верхняя половина интервала (зона ovatiformis) соответствует зонам 

larae и castor (группа P. castor) и включает (снизу вверх) слои с Sinomya 

longissima – Sinomya gemina и слои с Redikorella alta – Redikorella kanevi. 

По наличию вида-индекса P. (P-la) stegocephalum, а также родов Redikorella, 

Intaella и ‘Concinella’ интервал сопоставляется с зоной Palaeomutela markini 

(уфимский ярус) Кузбасса и с зонами Khosedaella alta – Kh. permica 

и Palaeomutela starobogatovi (уфимский ярус) Печорского бассейна (рисунок 5). 

Слои с Sinomya longissima – Sinomya gemina распознаются в Кузнецком, Гор-

ловском бассейнах (усятская свита) и в Тунгусском бассейне (бургуклинский гори-

зонт); с долей условности выделяются на Таймыре (соколинский горизонт). Слои с 

Redikorella alta – Redikorella kanevi  распознаются в Кузнецком (старокузнецкая сви-

та) и Тунгусском (бургуклинский горизонт, верхняя часть) бассейнах.  

Полученные данные в целом подтверждают прежние представления  о со-

ответствии соликамского горизонта ВЕП и митинского горизонта Кузбасса [Си-

лантьев, 1995 и др.].  

Интервал зоны umbonata по своему объему почти целиком отвечает ниж-

неказанскому подъярусу и слоям с фауной ‘Concinella’ komiensis. В пределах ин-

тервала располагается граница между зонами castor и olgae (группа P. castor). 

По сходным морфотипам P. (Palaeomutela), в частности по наличию  

P. (P.) carbonicolaeformis Bet., интервал может быть сопоставлен с зоной Anadontella 

iljinskiensis (казанково-маркинский горизонт) Кузнецкого бассейна, с одноименной 
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зоной Тунгусского бассейна (верхнепеляткинский горизонт) и с интервалом, отвеча-

ющим зонам Concinella pajchoica и Seyedina inventa – S. savitschevi (сейдинская свита) 

Печорского бассейна. Слои с ‘Concinella’ komiensis распознаются в Печорском бас-

сейне (сейдинская свита), в Кузнецком и Горловском бассейнах (казанково-

маркинская свита) и в Тунгусском бассейне (верхнепеляткинский горизонт). 

Интервал зоны quadriangularis, отвечающий верхнеказанскому подъярусу, 

в других бассейнах уверенно не прослеживается. 

Интервал зон krotowi и wohrmani отвечает уржумскому ярусу и терми-

нальным слоям казанского яруса. Ему соответствует зона doratioformis (группа 

P. castor) и слои с фауной Anadontella-Prilukiella.  

По присутствию вида P. (P-la) krotowi интервал сопоставляется с зоной 

Palaeomutela visenda – P. meraca (тальбейская свита) Печорского бассейна. 

По близким морфотипам Palaeomutela s.l. (P. pseudolongissima Khalf. и P. (P-la) 

doratioformis Gus.) интервал может быть сопоставлен с зоной Anadontella 

supraphillipsii – Terciella certa (ленинский горизонт) Кузбасса. 

Слои с Anadontella-Prilukiella распознаются в Печорском бассейне (таль-

бейская свита, нижняя часть), в Кузнецком бассейне (ленинская свита, нижняя 

часть), в Тунгусском бассейне (дегалинский горизонт), в Джунггарском бассейне 

Северного Китая (формация Пиндицуань (нижняя часть); район Далонгкоу, фор-

мации Люцаогоу, Хоньяньчи, Цуаньзицзи). С долей условности, связанной с от-

сутствием Prilukiella, слои выделяются на Таймыре (цветочнинский горизонт) 

и в бассейнах Индии [Silantiev et al., 2015]. 

Интервал зон numerosa, ulemensis и keyserlingi почти целиком отвечает се-

веродвинскому ярусу, захватывая терминальные слои уржумского и базальные 

слои вятского ярусов. Интервалу почти в полном объеме соответствуют зоны 

marposadica и fischeri и слои с фауной Verneuilunio-Oligodontella. К верхней части 

интервала приурочены слои с Opokiella-Sakmariella-Concinella. 

По присутствию близких видов P. (Palaeomutela) и P. (Palaeanodonta) дан-

ный интервал распознается в Печорском бассейне (тальбейская свита, верхняя 

часть), в Кузбассе (ленинская свита, верхняя часть), в Тунгусском бассейне (дега-

линский горизонт), в разрезах Таймыра (цветочнинский горизонт). Близкий набор 

морфотипов зафиксирован в кептенских отложениях Северного Китая, а также на 

территории Внутренней Монголии. 

В Гондване интервал распознается в кептенских отложениях Танзании, 

в Главном бассейне Кару, на Фолклендских островах и в Южной Америке.  

Слои с Verneuilunio-Oligodontella  по присутствию Oligodontella распознаются 

в кептенских отложениях Джунггарского бассейна Северного Китая и Внутренней 

Монголии. 

Слои с Opokiella-Sakmariella-Concinella по присутствию Concinella распо-

знаются в Печорском бассейне (тальбейская свита, верхняя часть), в Кузбассе 

(ленинская свита, верхняя часть), в Тунгусском бассейне (дегалинский горизонт),   
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Рисунок 5 – Корреляция пермских континентальных отложений ВЕП с отложениями  

Ангарской, Катазиатской и Гондванской палеозоогеографических областей по НДМ  

[Силантьев, 2016] 
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на Таймыре (цветочнинский горизонт). Условно слои выделяются в вучапинских 

отложениях Танзании, откуда известно несколько видов НДМ (‘Carbonicola’ 

carinata Cox и др.), внешне близких к Opokiella. 

Полученные данные в целом подтверждают возможность сопоставления 

северодвинского яруса ВЕП с разрезами кептена Танзании и Южной Африки. 

Интервал зон curiosa и golubevi (группа P. umbonata) отвечает вятскому 

ярусу без его базальных слоев. К терминальной части интервала приурочены слои 

с Palaeanodonta concavocarinata. По присутствию близких видов P. (Palaeomutela) 

и P. (Palaeanodonta) интервал выделяется в вучапинских отложениях Китая: 

в Джунггарском и Турпанском бассейнах, в чансинских отложениях Таримского 

бассейна и лопинском отделе Циляньшанского пояса. В Катазии интервал про-

слеживается в лопинских отложениях района Юннань (Южный Китай), 

а в Гондване распознается в лопинских отложениях Африки и Антарктиды. 

Терминальная часть интервала (слои с Palaeanodonta concavocarinata) рас-

познается в Кузбассе (нижняя часть мальцевской свиты), в Тунгусском бассейне 

(хаканчанская свита), в разрезах Таймыра (эффузивно-туфовая свита, чернояр-

ский горизонт).  

Анализ распространения НДМ в перми ВЕП и других регионов Земли поз-

волил выделить три наиболее значимые для корреляции фаунистические группы.  

Группа Palaeomutelidae имеет наибольшее значение для корреляции.  

Нижний корреляционный уровень – кунгурско-роудский (казанский) интер-

вал – по набору сходных морфотипов прослеживается в Еврамерии и Ангариде. 

Средний корреляционный уровень – позднекептенский (позднесеверодвинский) 

интервал – прослеживается в Еврамерии, Ангариде и Гондване. Характерно при-

сутствие Oligodontella и Palaeomutela с «шевронообразным» замком, свойствен-

ным зоне keyserlingi. Верхний корреляционный уровень – лопинский (вятский) ин-

тервал – прослеживается в Еврамерии, Ангариде, Катазии и Гондване. Для него 

характерно совместное присутствие P. (Palaeomutela) и видов P. (Palaeanodonta) 

с редуцированным замочным аппаратом.  

Группа Anadontella-Prilukiella применима для сопоставления разрезов Ев-

рамерии, Ангариды и Гондваны в интервале вордского (уржумского) яруса.  

Группа Concinella может использоваться для сопоставления поздне-

кептенского (позднесеверодвинского) интервала Еврамерийской и Ангарской 

(Печорский, Кузнецкий, Тунгусский бассейны и Таймыр) областей. 

Данные, изложенные в шестой и седьмой главах работы, позволяют сформу-

лировать пятое защищаемое положение: «События миграции и обмена фаунами 

НДМ прослеживаются за пределами ВЕП и могут использоваться для корреляции 

отложений Еврамерийской, Ангарской, Катазиатской и Гондванской палеозоогео-

графических областей. Наиболее значимыми для корреляции являются представи-
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тели семейства Palaeomutelidae, позволяющие сопоставлять разрезы всех четырех 

областей, а также представители родов Anadontella, Prilukiella и Concinella, позво-

ляющие сопоставлять разрезы Еврамерии, Ангариды и Гондваны».  

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Проведено детальное изучение НДМ из многочисленных разрезов перм-

ских отложений ВЕП. Получены следующие результаты. 

1. Выявлен систематический состав НДМ, общее биоразнообразие которых 

составило 150 видов, принадлежащих 12 родам, 6 семействам и 3 отрядам. Уста-

новлены новые таксоны (1 подотряд, 1 семейство, 1 подсемейство, 1 род и 4 ви-

да), описания которых опубликованы в открытой печати. 

2. На основе филогении видов Palaeomutela s.l. разработана новая зональ-

ная шкала пермских континентальных отложений ВЕП, включающая две парал-

лельные зональные последовательности, базирующиеся на стратиграфическом 

распространении двух морфологических ветвей рода. Последовательность, осно-

ванная на развитии группы P. umbonata (толстостенная раковина, развитый за-

мок; обитатели подвижных вод и алеврито-песчаных грунтов), включает 11 фи-

лозон: stegocephalum, ovatiformis, umbonata, quadriangularis, krotowi, wohrmani, 

numerosa, ulemensis, keyserlingi, curiosa, golubevi. Последовательность, основан-

ная на развитии видов группы P. castor (тонкостенная раковина, редуцированный 

замок; обитатели спокойных вод и алевро-глинистых грунтов), включает 8 фило-

зон: larae, castor, olgae, doratioformis, marposadica, fischeri, obunca, amalitzkyi. 

Для каждой из зон установлен стратотипический разрез. По отношению к имею-

щимся зональным шкалам предложенная шкала обладает элементами преем-

ственности, но отличается более высокой детальностью, учетом филогении зо-

нальных видов, наличием стратотипов. Зональная шкала по НДМ сопоставлена 

со шкалами по остракодам, рыбам и тетраподам. 

3. В пермских отложениях ВЕП выделено семь вспомогательных биостра-

тиграфических подразделений в ранге слоев с фауной: слои с Sinomya longissima – 

Sinomya gemina, слои с Redikorella alta – Redikorella kanevi, слои с ‘Concinella’ 

komiensis, слои с Anadontella-Prilukiella, слои с Verneuilunio-Oligodontella, слои 

с Opokiella-Sakmariella-Concinella, слои с Palaeomutela (P-ta) concavocarinata. 

Эти биостратоны не образуют непрерывной последовательности, но представля-

ют реперные уровни, которые можно использовать для сопоставления континен-

тальных отложений перми Еврамерийской, Ангарской, Катазиатской и Гондван-

ской областей. 

4. В развитии фауны НДМ, распространенной в пермских континентальных 

бассейнах ВЕП, выделено два этапа и шесть стадий, рубежи между которыми 

фиксируются изменениями биотических и абиотических факторов, т. е. имеют 

событийную природу. Граница между этапами, уфимско-раннесеверодвинским 
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и позднесеверодвинско-вятским, маркируется коренной перестройкой структуры 

сообществ НДМ и резким увеличением их разнообразия, вызванным появлением 

3 новых родов-неоэндемиков и более 20 новых видов. Причиной этого может 

быть усиление роли континентальных водотоков, изменивших соленость бассей-

нов с солоноватоводной на пресноводную. На первом этапе развития увеличение 

разнообразия НДМ связано с уфимско-раннеказанской и уржумской стадиями, 

на втором этапе – с позднесеверодвинской стадией. К этим стадиям приурочены 

обмены фаунами между палеозоогеографическими областями, совпадающие 

с похолоданиями климата. 

5. Установленные по НДМ зональные подразделения и слои с фауной 

с разной степенью достоверности прослеживаются в пределах Еврамерийской, 

Ангарской, Катазиатской и Гондванской палеозоогеографических областей. Кор-

реляция пермских континентальных разрезов ВЕП по фауне НДМ с разрезами 

пермской системы, развитой на территории России, в целом подтверждает преж-

ние представления о соответствии отложений Еврамерийской и Ангарской палео-

зоогеографических областей на уровне горизонтов. Сопоставление разрезов на 

зональном уровне позволило уточнить положение горизонтов в пределах отделов, 

ярусов и подъярусов. 

6. Впервые пермские континентальные разрезы ВЕП сопоставлены по фа-

уне НДМ с разрезами Таримского бассейна (уфимский и вятский ярусы), Север-

ного Китая и угленосных бассейнов Индии (уржумский и северодвинский ярусы), 

Фолклендских островов и Южной Америки (северодвинский ярус), с разрезами 

Джунггарского и Турпанского бассейнов Краевого региона Китая, с разрезами 

Циляньшанского складчатого пояса Северного Китая, с разрезами Южного Ки-

тая, Кении, Танзании, Малави, Замбии, Зимбабве, Антарктиды (вятский ярус). 

7. Наибольшее значение для межрегиональной корреляции имеет семейство 

Palaeomutelidae, космополитные роды и виды которого дают возможность сопо-

ставлять кунгурско-роудский (казанский), позднекептенский (позднесеверодвин-

ский) и лопинский (вятский) интервалы континентальных отложений пермской 

системы Еврамерийской, Ангарской, Катазиатской и Гондванской областей. 
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