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БИОТА КЕЛЛОВЕЙСКОГО МОРЯ РУССКОЙ ПЛИТЫ 

Б. Т. Янин 

Впервые для Русской плиты проведено обобщение данных по таксономическому разнооб­
разию и динамике развития основных групп беспозвоночных организмов, известных из 
келловейских отложений региона. Выявлена этапность развития б йоты в келловейском 

• Среднерусском море. Намечены зоогеографические связи между этим морем и соседними 
акваториями начиная с раннего келловея. Развитие биоты Среднерусского моря в келловее 
может явиться сравнительной моделью при реконструкции палеоэкосистем, полностью 
сформировавшихся из аллохтонных элементов в морских бассейнах в условиях расширяющей­
ся трансгрессии, сменившей регрессивный этап развития региона. 

Русская плита (РП) в центральной своей части в 
келловейский век (средняя юра) испытала сущест­
венную палеогеографическую перестройку, выразив­
шуюся в переходе от континентального к морскому 
режиму в связи с общим погружением, приведшим к 
мощной трансгрессии. В келловее РП вступила в 
новый, морской, этап геологического развития, про­
должавшийся практияееки непрерывно в течение 
поздней юры. 

Формирование биоты в келловейском море на 
первых этапах трансгрессии произошло из аллохтон -
ных элементов — иммигрантов из соседних аквато­
рий. В развитии биоты намечается этапность, обу­
словленная в первую очередь определенными фаза­
ми трансгрессии. 

Выявление особенностей формирования биоты в 
келловейском море на РП, ее развития в целом и 
динамики изменения во времени ее составных час­
тей имеют важное значение для реконструкции па-
леоэкосистемы, сложившейся на данной территории 
168 млн лет назад. 

В центральной части РП (Московская синекли-
за) раннекелловейское море перекрыло низкую ак­
кумулятивную равнину, существовавшую на этой 
территории в конце батского века. При этом во 
многих местах бате кие континентальные отложения 
были размыты и осадки келловейского моря выпол­
нили неровности доюрского рельефа, перекрыв 
средне-верхнекаменноугольные известняки, а на от­
дельных участках — пермские образования. Лишь в 
северо-восточной части Московской синеклизы 
(с. Просек Нижегородская обл.) установлены мелко­
водные песчаные отложения верхнего бата, содержа­
щие остатки морских организмов (Киселев, Гуляев, 
устное сообщение). Они образовались в северном 
заливе в самый начальный этап трансгрессии аркти­
ческого моря на РП. В данном районе раннекелло­
вейское море унаследовало морской режим, устано­
вившийся в самом конце позднего бата. 

В восточной части РП (в пределах Ульяновско-
Саратовского прогиба и Прикаспийской синеклизы) 
в позднем бате также существовал залив, но он 
активно опреснялся. Об отклонении солености вод в 
нем от нормы свидетельствует полное отсутствие 
находок здесь остатков стеногалинных организмов 
[12, 17]. Этот опресненный залив проникал далеко 
на север, примерно до широты несколько южнее 
г. Нижний Новгород. 

Среднерусское море (СМ) имело субмеридио­
нальное простирание, несколько расширяясь в цент­
ральной части РП. На востоке оно граничило с 
Уральской сушей, а на западе и юге было окружено 
полукольцом низких возвышенностей (Балтийским, 
Украинским и Ставропольско-Воронежским масси­
вами). Временами между южными массивами возни­
кали проливы, соединявшие СМ с соседними аюи-
ториями. В самом море местами существовали не­
большие низкие острова. 

Благодаря течениям в СМ постоянно проникали 
организмы-иммигранты с севера (из Арктического 
бассейна через Печорское море), с юга (из Крым­
ско-Кавказского и Закаспийского бассейнов через 
Прикаспийское и Днепровско-Донецкое моря) и с 
запада" (из Польско-Литовского моря через узкий 
Припятский пролив). В результате уже в раннем 
келловее из аллохтонных элементов сформировалась 
смешанная биота со сложной биогеографической 
структурой. Поток иммигрантов в СМ особенно 
усилился в среднем келловее в связи с дальнейшим 
погружением РП и вследствие этого расширением 
трансгрессии и установлением постоянных потоков 
обмена фаунами с соседними акваториями. 

С момента возникновения в раннем келловее и 
до позднего келловея включительно (в течение 6 млн 
лет) морской режим в центральных районах РП 
отличался постоянством. Море было мелководным, 
в нем накапливались сильноалевритистые глины, 
пески, оолитовые мергели (в виде прослоев и кон­
креций), в осадках местами образовывались фосфо-



БЮЛ. МОСК. О-ВА ИСПЫТАТЕЛЕЙ ПРИРОДЫ. ОТД. ГЕОЛ. 1999. Т. 74, ВЫП. 1 

а. 

«О 
8 -
X 
X 
X 
2 
со 
о. 

X -
_ _ ее л 

с s в «> с 
JE Ч и: х о 
5 со Э Q-
О. Q. (_ СО 

О «о о -о * ! • 
i_ CJ о со о 

ю 

<=£ 
О 
С 
о о. 
(-
о 

0> 

со 2 

СО о 
= 1 2 

S 
О) А 
с * л < S 1- О 
о X X S С 
с X X «£ о 
S о 2 X s 

2 со со X 
(0 2 ё Э «0 

о. «I LO 2 LO 

<=; 
х 
с ; 

о 
о . 
о 

X 
со 

х х 

О о 
о . о . 

I J 

ai. 

Ra. 
i e / 2 ад 

11/13 22, >/зо 7/30 l 5 / 8 | 5 / 8 

Ex. 

№ 
ILJ. 

S.c . 

M i 
C.e . 

M 

' /б 
3 / з 

'55 Уъ 

ГШ 1 3/5 '50I 6/l5 Ум 

5 / l1 . 

Z /5 Я 

б / 8 

V 3 

Рис. 1. Таксономическое разнообразие и изменение числа таксонов беспозвоночных организмов в биоте СМ в келловее. 
Цифрами показано: в числителе — число родов, в знаменателе — видов; зоны: С. е. — Cadoceras elatmae (М. m. — Macrocephalites 
macrocephalus), S. с. — Sigaloceras calloviensis, K. j . — Kosmoceras jason, E. c. — Erymnoceias coronatum, P. a. — Peltoceras athleta, Q. 1. — 

Quenstedtoceras lamberti. 1 — число родов: 2 — число видов; 3 — одинаковое число родов и видов ' 

ритовые и пиритовые конкреции. Соленость моря 
была нормальной, что позволяло обитать в нем 
группам стеногалинных организмов. 

Рассматриваемая акватория в келловейском веке 
располагалась в Бореальном климатическом поясе 
(Бореально-Атлантическая палеозоогеографическая 
область). По данным В.А. Вахрамеева [4], Н А . Яса-
манова [20] и др., СМ в келловее находилось в зоне 
переменно-влажного климатах субтропическим тер­
мическим режимом. Температуры келловейского 
бассейна на территории Московской синеклизы, 
полученные по изотопам кислорода в рострах белем­
нитов, равнялись 17,9-18,5°С [20]. В соседнем Поль­
ском море температуры колебались в пределах 14,5— 
20,8°С. В северном направлении они постепенно 
понижались (в Печорском море достигали 10-14°), а 
к югу, наоборот, повышались (в Среднем Поволжье 
они составляли 19-23°С). 

Б и от а келловейского СМ была представлена 
всеми основными группами беспозвоночных орга­
низмов (БП), характерными для юрского периода. 

При подсчете числа видов всех групп БП нами 
использованы опубликованные данные по централь­
ной части РП, сс<лветствующей Московской синек-
лизе и Воронежской антеклизе; для фораминифер, 
кроме" того, приведены материалы из более восточ­
ных районов (Ульяновско-Саратовский прогиб). 

К сожалению, на современном этапе изученнос­
ти келловейской фауны все данные по таксономи­
ческому составу организмов можно было привести 
лишь для подъярусов (на зональном уровне анализ 
стратиграфического и географического распростра­
нения мог быть дан только для аммонитов, да и то 
не всегда). При обобщении данных по систематичес­
кому составу и географическому распространению 
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Рис. 2. Структура бентоса в келловее СМ и ее изменение 
во времени: 

Б — брахиоподы, Bp — высшие раки, Г — гастроподы. Гб — 
губки, Д — двустворчатые моллюски, И — иглокожие, К — кораллы, 
М — мшанки, О — остракоды, С — серлулиды. Ск — скафоподы, 

Ф — фораминиферы; 55 — число видов 

известных в келловее РП групп БП автором исполь­
зованы многочисленные литературные источники. 

К настоящему времени из келловейских отложе­
ний региона описано 214 родов и 500 видов ископа­
емых БП. Большая их часть принадлежит к 6 доми­
нировавшим в этом море группам. Наибольшее так­
сономическое разнообразие (TP) на родовом и видо­
вом уровнях отмечено для фораминифер, двуствор­
чатых, брюхоногих и головоногих моллюсков.и бра-
хиопод (рис. 1). Остальные группы представлены 
незначительным числом таксонов. 

Только фораминиферы, двустворчатые моллюс­
ки, аммоноидеи, белемноидеи, брахиоподы и серпу­
лиды встречаются практически равномерно по всему 
разрезу келловея. Гастроподы, губки, остракоды, 
наутилоидеи приурочены в основном к отложениям 
среднего и верхнего подъярусов. Из менее широко 
распространенных групп БП следует назвать корал­
лов, мшанок, морских лилий, морских ежей и звезд, 
немногочисленные остатки которых встречены в 

разрезах лишь на отдельных уровнях, в основном Е 
среднем келловее. Надо отметить, что наибольшее 
TP приходится на средний келловей. Последнее 
обстоятельство скорее всего обусловлено второй 
фазой трансгрессии, приведшей к установлению 
более тесных связей как с южными, так и с запад­
ными морями, в результате чего резко усилилась 
иммиграция в СМ. В структуре биоты СМ начиная с 
раннего келловея сформировались обычные для 
морских акваторий экологические и трофические 
группировки. 

Среди первых выделяется бентос, нектон и 
планктон. Наибольшее TP имели бентос и нектон. В 
состав бентоса входили фораминиферы, губки, сер­
пулиды, кораллы, остракоды, лопатоногие, брюхоно­
гие и двустворчатые моллюски, мшанки, брахиопо­
ды и иглокожие (рис.2). Бентосные формы составля­
ют 85% родов и 76% видов от общего числа таксонов 
БП, известных в келловейских отложениях Москов­
ской синеклизы. Нектон был представлен головоно­
гими моллюсками (наутилоидеями, аммоноидеями и 
белемноидеями) и мелкими позвоночными (вероят­
но, рыбами, если судить по очень мелким зубам, 
полученным при отмывке глин из некоторых гори-
золтов). В состав планктона входили водоросли 
(перидиниевые, акритархи) и личинки различных 
БП. 

По трофическому фактору выделяются проду­
центы и консументы. Продуцентами являлись фи-
топланктонные организмы. Органическое вещество 
растительного происхождения в огромных количест­
вах поступало также в море с близлежащих возвы­
шенностей в виде детрита и миоспор. Среди консу-
ментов установлены фильтраторы, грунтоеды, детри-
тофаги, растительноядные, всеядные и хищники. 
Подсчет количества видов бентосных и нектонных 
БП с соответствующим типом питания показал, что 
уже в раннем келловее сформировалась нормальная 
трофическая пирамида. В развитии биоты в течение 
века соотношение нектон/бентос или хишники/бен-
тосные организмы сохраняется (рис. 3). Относитель­
но пропорциональные изменения в группах нектона 
и бентоса во времени, по-видимому, могут указывать 
на относительную стабильность трофического фак­
тора. 

Структура биоты с течением времени несколько 
изменялась: в начальную фазу трансгрессии в пио­
нерном сообществе преобладали фораминиферы 
(более 50% по числу видов), многочисленными были 
также двустворчатые моллюски и аммониты; всего 
было представлено 8 групп. Из хищников присутст­
вовали только нектонные формы. На втором этапе 
(расширение трансгрессии в среднем келловее) 
среди доминантных групп наряду с форами ни фе ра­
ми являлись двустворчатые и брюхоногие моллюски 
(всего 75% видов), а также аммоноидеи и брахиопо­
ды. В это время появились представители бентосных 
хищников (морских звезд и ежей, кораллов и гастро-
под). На третьем этапе (поздний келловей) преобла-
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дающими группами по-прежнему остаются форами -
ниферы (более 50% от общего числа видов), дву­
створчатые моллюски и аммоноидеи; многочислен­
ными в это время стали также остракоды, ранее не 
игравшие существенной роли в биоте. Число групп 
возросло до 14. На рубеже среднего и позднего 
келловея TP биоты уменьшилось незначительно (12 
групп вместо 14). Не перешли в поздний келловей 
морские ежи, мшанки, скафоподы, кораллы, но зато 
появилась новая группа — высшие раки. Правда, 
здесь речь идет, как правило, о единичных предста­
вителях. 

Ниже остановимся на экологической и зоогео-
графической характеристиках главных групп орга­
низмов, определявших облик биоты келловейского 
моря. 

Ф о р а м и н и ф е р ы . Из всех групп фауны они 
имеют наибольшее TP: 53 рода и 171 вид (9]. По 
систематическому составу фауна фораминифер кел­
ловея РП относится к нодозариидово-эпистомини-
новому типу. Она рассматривается как теплолюби-
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Рис. 4. Изменение числа родов (р) и видов (в) фораминифер в 
келловее центральных областей РП; аг — агглютинирующие, 

Са — секреционно-известковые формы 

вая, является преимущественно субтропической, а 
отчасти умеренно теплолюбивой [2, 3]. 

В развитии группы намечаются два этапа: в 
первый (раннекелловейский) этап в фауне форами­
нифер значительную часть (29% родов, 22% видов) 
составляли агглютинирующие формы (рис. 1, 4), 
преимущественно литуолиды. Большой процент их 
содержания в осадках скорее всего свидетельствует о 
том, что они явились пионерными формами, засе­
лившими свободное дно очень мелководного мор­
ского бассейна в первую фазу трансгрессии. Надо 
отметить, что в позднебатском опресненном бассей­
не, занимавшем огромные территории РП, из фора­
минифер повсеместно существовал только один агг­
лютинирующий вид Ammodiscus baticus Dain (при 
полном отсутствии секреционно-йзвестковых форм). 
Этот вид не установлен в келловейских отложениях. 
Таким образом, как агглютинирующие, так и секре-
ционные фораминиферы в раннекелловейском море 
являлись иммигрантами (аллохтонными элемен­
тами). 
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Сравнение с видовыми комплексами форамини­
фер из келловея центральных областей РП и сосед­
них регионов (Польша, Крым и Кавказ) показало, 
что широкий обмен видами между указанными реги­
онами происходил начиная с раннего келловея. Для 
этого времени установлено 5 общих видов с Кавказ­
ским бассейном {Lenticulina sculpta (Mjatl), L. tatarien-
sis (Mjatl.), Planularia foliacea (Schw.), Recurvoides 
ventosus (Chab.), Ceratolamarckina tjeplovkaensis 
(Dain.)); 2 - е Крымским {Globulina oolithica (Terq.), 
Epistomina callovica Карт.) и 3 — с Польским морем 
{Dentalina bruckmanni Mjatl., Discorbis tjeplovkaensis 
Dain., Geinitzinita crassata Gerke). Последние три 
формы в южных бассейнах в нижнем келловее пока 
не обнаружены. Можно предположить, что они оби­
тали как в СМ, так и в Польском море, между 
которыми уже в раннем келловее установилось сооб­
щение. 

На втором этапе (средний и поздний келловей) 
произошло резкое сокращение агглютинирующих 
форм (рис. 4). Наоборот, в течение этапа отмечается 
постепенный рост TP секреционно-известковых фо­
раминифер: от 68 в среднем до 86 видов в позднем 
келловее. Из них численно преобладали лентикули-
ниды в среднем и вагинулиниды в позднем келловее 
[2]. Рост TP фауны происходил за счет иммигрантов 
из соседних акваторий; постоянно появлялись и 
неоэндемичные виды. 

В среднем келловее общих форм с Кавказским 
бассейном было уже 11, из них 3 вида {Lenticulina 
cultratifomtis, L. tumida, L. mird) установлены на 
Кавказе и в нижнем келловее, что наводит на мысль 
о их миграции на север в СМ в среднем келловее. 
На основании находок видов Nodosaria plicatilis Wisn. 
и Epistomina mosquensis Uhl. в позднебатских и ниж-
некелловейских отложениях Польши и их отсутст­
вии в южных регионах можно предположить, что 
они мигрировали в СМ через западный пролив. В 
позднекелловейское время обмен видами форамини­
фер между соседними бассейнами был таким же 
интенсивным, как и в среднем келловее (общих 
форм с РП установлено в Польше 10, на Кавказе 7, 
в Крыму 3). Общими видами для этих трех регионов 
являются Epistomina elschankaensis Mjatl., Pseudola-
marckina rjasanensis (Uhl.). Пять видов {Lenticulina 
ruesti (Wisn.), Frondicularia supracalloviensis Wisn., F. 
gtandolinoides Wisn., Astacolus erucaeformis (Wisn.), 
Planularia deeckei (Wisn.) являются общими для РП и 
Польши (они неизвестны в южных регионах). 

Д в у с т в о р ч а т ы е м о л л ю с к и . По числу 
таксонов они занимают второе (после фораминифер) 
место в изученной фауне келловея центральных 
районов РП. Отсюда известны 49 родов и 74 вида 
двустворок [8J. Подавляющее большинство указан­
ных таксонов определено с территории Московской 
синеклизы. Из келловея Поволжья описано лишь 5 
родов и 8 видов, из которых все роды и 7 видов 
являются общими для обоих районов. В структуре 

бентоса двустворчатые моллюски наряду с форами-
ниферами в течение всего келловея играли домини­
рующую рЬль, составляя вместе от 55 до 83% таксо­
нов (рис. 1, 2). 

- В развитии группы в течение келловея в СМ 
намечаются три этапа. На первом (раннекеллбвей-
ском) этапе двустворчатые моллюски, являясь имми­
грантами, были представлены 16 видами, относящи­
мися к 14 родам. Значительная часть этих видов 
имела широкое распространение в раннекелл овей -
ских западноевропейских и тетических морях (на­
пример, Meleagrinella echinata (Smith.), Posidonia buchi 
(Roem.), Pleuromya uniformis (Sow.) и др.). Отдельные 
виды в то время являлись космополитами, обитав­
шими как в северных, так и в южных морях 
(Entolium demissum); появились и эндемичные 
формы. 

К сожалению, двустворчатые моллюски из не­
давно открытых морских отложений верхнего бата в 
районе с. Просек (Киселев, Гуляев, устное сообще­
ние) пока не изучены, но не исключена возмож­
ность, что из установленных в них представителей 5 
родов {Pinna, Oxytoma, Posidonia, Protocardia, Gram-
matodon) некоторые могут оказаться общими - с ран-
некелловейскими. Так как морской режим в этом 
районе установился в позднебатское время и на 
границе с ранним келловеем он не прерывался, 
можно ожидать здесь частично унаследованный ха­
рактер фауны двустворчатых моллюсков. 

В связи с расширением трансгрессии и вследст­
вие этого с освоением свободного экологического 
пространства двустворчатые" моллюски на рассмат­
риваемой территории на втором (среднекелловей-
ском) этапе испытали мощную вспышку TP как на 
родовом, так и на видовом уровнях. Из среднего 
келловея Московской синеклизы известно 49 родов 
и 65 видов. Это было обусловлено расширением 
западного, Припятского пролива и установлением 
более тесных связей как с южными, так и с север­
ными морями. 

Большинство форм, проникших сюда в среднем 
келловее, являются широко распространенными в 
Западной Европе и на Кавказе {Camptonectes lens 
(Sow.), Oxytoma expansa (Phil.), Chlamys fibrosus 
(Sow.), Gryphaea dilatata (Sow.), Nuculoma calliope 
(d'Orb.) и др.). Лишь несколько видов являются 
общими с арктическими морями, в первую очередь 
Entolium demissum (Phil.) и Oxytoma expansa (Phil.) 
[ l l j . Основные миграционные потоки шли через 
западный и южный проливы. Происходило также 
возникновение неоэндемиков (из среднего келловея 
Московской синеклизы их определено 20 видов, т.е. 
около 1/3 от известных в это время видов). 

На третьем (позднекелловейском) этапе произо­
шло резкое сокращение числа таксонов: до 22 родов 
против 49 и 30 видов против 65. Причина падения 
TP двустворок в позднем келловее пока неясна. В 
это время продолжали существовать в основном те 



52 БЮЛ. МОСК. О-ВА ИСПЫТАТЕЛЕЙ ПРИРОДЫ. ОТД. ГЕОЛ. 1999. Т. 74, ВЫП. 1 

виды, которые обитали в море уже в среднекелло-
вейское время. Таких видов насчитывается 28 из 30. 
Из них 8 являются эндемиками и 2 неоэндемиками. 
Надо еще отметить, что в СМ в келловейском веке 
не возникло ни одного эндемичного рода двуство-
рок. 

Б р ю х о н о г и е м о л л ю с к и . По числу таксо­
нов (30 родов и 54 вида) данная группа занимает 
третье место среди донных БП СМ (рис. 1). Значи­
тельную роль в структуре бентоса они начинают 
играть лишь со среднего келловея [5, 6, 8] (рис. 2). 
Если не считать единственной находки одного вида 
в нижнем келловее, то можно сделать вывод о 
внезапном появлении гастропод в среднекелловей-
ском море и громадной скорости достижения ими 
высокого TP за короткое время. И вновь это явление 
может быть связано с раскрытием проливов, глав­
ным образом западного. Нельзя исключить из сферы 
обсуждения в данном случае и тафономический 
фактор — растворение арагонитовых раковин на 
стадии фоссилизации. 

В развитии гастропод отмечены два этапа. Сред-
некелловейский этап характеризуется наивысшей 
степенью TP (30 родов, 54 вида). В среднем келловее 
Московской синеклизы установлены 24 неоэндемич­
ных вида. В биоте по числу видов гастроподы 
составляли 21%. На втором этапе (поздний келло­
вей) произошло падение их TP примерно в 3 раза на 
уровне родов и в 4 раза на уровне видов. В это 
время в группе гастропод (так же как и у двуствор­
чатых моллюсков) продолжали существовать только 
те виды, которые обитали в среднекелловейском 
море. 

' Б р а х и о п о д ы . По сравнению с рассмотрен­
ными ранее бентосными группами брахиоподы в 
биоте СМ играли менее значительную роль. TP их 
довольно низкое (12 родов, 20 видов), но они 
интересны тем, что после проникновения в СМ в 
раннем келловее, развивались в нем в течение всего 
века [5, 8, 14J. Как и в некоторых других группах, в 
развитии брахиопод намечаются три этапа (рис. 1). 

Раннекелловейский этап характеризуется появ­
лением в СМ 7 западноевропейских видов, извест­
ных в нижнем келловее Германии, Франции, Поль­
ши, Швейцарии и Англии (Ivanoviella alemanica 
(Roll.), /. arcuata (Roll.), Ptyctothyris subcanaliculatus 
(Opp.), Zeilleria lagenalis (Schloth.), Cardinirhynchia 
Zteteni (d'Orb.) и др.). Их миграция с запада происхо­
дила через Припятский пролив в конце раннего 
келловея. Отсутствие четырех из упомянутых видов в 
нижнем келловее Крымско-Кавказского бассейна 
свидетельствует в пользу данной точки зрения, вы­
сказанной В.П. Макридиным [14]. В Крыму извес­
тен лишь один широко распространенный в Запад­
ной Европе вид — Ptyctothyris subcanaliculatus (Opp.) 
[13]. Из 8 видов, указанных из нижнего келловея 
Московской синеклизы, 3 (Ivanoviella alemanica 
[Roll.), /. arcuata (Roll.), Ptyctothyris subcanaliculatus 

(Opp.)) установлены также в одновозрастных отло­
жениях Польши, причем первый из них известен 
здесь уже в верхнем бате. В раннекелловейское 
время в СМ возник только один неоэндемичный 
вид. 

На втором (среднекелловейском) этапе развития 
брахиопод в связи с расширением трансгрессии их 
TP увеличилось примерно в 2 раза (11 родов, 19 
видов). Продолжали существовать 5 раннекелловей-
ских видов. К ним присоединились представители 
западноевропейских родов Thecidella, Acanthorhynchia, 
Turmanella, Dictyothyris, Cheirothyropsis, Aulacothyris. В 
новых условиях обитания они дали новые формы (в 
этих родах возникло 6 новых видов). С установлени­
ем более широких связей между акваториями проис­
ходила активная миграция западных форм через 
Припятский пролив в СМ, а через него — в Крым­
ско-Кавказский бассейн. Общими формами с Поль­
ским (или Польско-Литовским) морем являются 
fvanoviella alemanica (Roll.), Praecyclothyris badensis 
(Opp.), Ptyctothyris subcanaliculatus (Opp.), Zeilleria 

^polilanica (Krenk.), с Крымско-Кавказским морем — 
Thurmanella thurmanni (Voltz.), Ivanoviella arcuata 
(Roll.), Ptyctothyris subcanaliculatus (Opp.), Dictyothyris 
gzheliensis (Geras.). 

На третьем (позднекелловейском) этапе в разви­
тии брахиопод имели место существенные измене­
ния: 1) резко упало TP — общее число родов 
сократилось почти в 3 раза (до 4 против 11) и 
видов — почти в 4 раза (до 5 против 19); 2) в 
бассейне продолжали существовать представители 
тех же родов, которые обитали в среднекелловейское 
время (Thurmanella, Gardintrhynchia, Ivanoviella, 
Praecyclothyris); 3) почти все роды (за исключением 
Ivanoviella) в своем составе имеют по одному виду; 
каждый из 4 видов является эврибионтным и широ­
ко распространенным в Бореальной области; 4) 
резко сократилось до одного (Thurmanella thurmanni 
(Voltz.)) число общих видов с Польским и до двух 
(ТЪ. thurmanni (Voltz.), Ivanoviella arcuata (Roll.)) с 
Крымско-Кавказским бассейнами; 5) прекратилось 
возникновение новых форм. Все это говорит о 
кризисной ситуации в развитии группы. Причина 
таких существенных изменений пока остается неяс­
ной. 

А м м о н и т ы . Они по TP составляли основную 
часть нектона. По общему числу родов (22) аммони­
ты уступают только трем группам бентоса: форами-
ниферам, двустворчатым и брюхоногим моллюскам, 
а по числу видов (93) — только форами ниферам. 
Биогеографическая структура фауны аммонитов 
очень сложная, так как в ее составе начиная с 
раннего келловея четко определяются иммигранты с 
запада, юга и севера, а также неоэндемичные виды 
[15]. 

В развитии аммонитов намечается три этапа 
(рис. 1). В раннекелловейский этап происходит засе­
ление акватории СМ аллохтонными элементами, как 
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северными, так и южными. Несмотря на то что в 
северном заливе позднебатского моря обитали пред­
ставители родов Cadoceras и Kepplerites (6 видов по 
определению Киселева и Гуляева, устное сообще­
ние), ни один из видов не перешел в келловей. В 
нижнем келловее Московской синеклизы известно 
10 родов и 33 вида [8]. Из них 26 видов считаются 
бореалъными, широко распространенными в Боре-
ально-Атлантической области; лишь один вид 
{Macrocephalites macrocephalus Schloth.) является 
южным (он встречен также в нижнем келловее 
Кавказа; в этом регионе из данного интервала из­
вестно еще 9 видов макроцефалитов, из них 6 
распространены в Тетической области, в том числе в 
Индии [19]). Три вида являются общими с Польшей 
{Proplanulites subcuneatus (Teis.), Kepplerites gowerianus 
(Sow.), Sigaloceras calloviense (Sow.)) и отсутствуют в 
южных регионах, поэтому можно предположить, что 
они проникли в СМ через Припятский пролив. В 
раннем келловее возникло около 10 неоэндемичных 
видов. 

На втором этапе (средний келловей) число так­
сонов увеличилось до 13 родов и 50 видов, в 
основном за счет южных мигрантов — представите­
лей некоторых тетических родов: Binatisphinctes (8), 
Indosphinctes (4), Erymnoceras, Hecticoceras, Peltoceras, 
Orionoides, Choffatia (от 1 до 3 видов). Это обстоя­
тельство обусловлено расширением морской транс­
грессии. Продолжает развиваться автохтонная боре-
альная группа аммонитов (представители родов Kos-
moceras, Cadoceras, Pseudocadoceras — всего 18 видов). 
В это время появляется более 10 видов-неоэндеми­
ков. Если приток южных форм в СМ в среднем 
келловее был очень активным, то северные элемен­
ты, наоборот, на юг проникали редко (установлен 
только один общий для РП и Кавказа вид — 
Kosmoceras pronial (Teis.)). Обращает на себя внима­
ние незначительный обмен видами между СМ и 
Польским морем (всего 2 общих вида — Kosmoceras 
castor (Rein.) и К. jenzeni (Teis.)), несмотря на уста­
новление в среднем келловее более широких и 
постоянных связей между этими акваториями через 
Припятский пролив [22]. Не исключено, что общих 
форм станет больше в случае сравнительного изуче­
ния одним специалистом среднекелловсйских аммо­
нитов из двух соседних регионов. 

Третий (позднекелловейский) этап в развитии 
аммонитовой фауны в СМ характеризуется уменьше­
нием степени TP на уровне родов примерно в 2 раза. 
Число их уменьшилось до 7 (против 13) за счет 
исчезновения представителей как южных {In­
dosphinctes, Erymnoceras, Choffatia, Orionoides и др.), 
так и некоторых бореальных родов. Сократилось и 
число видов — до 30 (против 50). В это время 
основное развитие получили иммигрировавшие в 
СМ виды бореального рода Quenstedtoceras (11 
видов), а также произошло увеличение TP рода 
Peltoceras (5 видов). Продолжали развиваться боре-

альные Kosmoceras и Pseudocadoceras (всего 7 видов). 
Появилось более 5 видов-неоэндемиков. 

Несмотря на широкие связи СМ с Польским и 
Кавказским бассейнами, общих видов среди аммо­
нитов в позднем келловее удивительно мало: всего 2 
{Quenstedtoceras lamberti (Sow.), Hecticoceras 
pseudopunctatum (Lah.)) с Кавказом [19] и 3 {Q. 
lamberti (Sow.), Q. flexicostatum (Phil.), Peltoceras athle-
toides (Lah.)) с Польшей [21]. Возможно, это обстоя­
тельство связано с разной степенью изученности 
келловейских аммонитов в сравниваемых регионах. 

Б е л е м н и т ы . TP келловейских белемнитов от­
носительно низкое: известно всего 6 родов и 22 вида 
[10, 18]. Развитие их в течение века проходило 
равномерно (рис. 1). Комплекс родов является пол­
ностью бореальным {Cylindroteuthis, Pachyteuthis, 
Lagonibelus, Acroteuthis, Spanioteuthis). Большинство их 
установлено в батском веке Арктической области 
(север Сибири, Арктические острова, север Западной 
Европы). В келловее они были также широко рас­
пространены в этой области, но в связи с раннекел-
ловейской трансгрессией проникли южнее, в СМ, 
где нашли свободное экологическое пространство и 
стали развиваться в данном море постоянно. Обмен 
видами между западным (Польша) и южным (Кав­
каз) бассейнами в течение всего келловея не проис­
ходил. Если по отношению к южным, тетическим 
регионам это могло быть обуслоапено температур­
ным эффектом, то причина отсутствия общих видов 
с Польшей остается пока неясной. В Польше извест­
но большое число белемнитов: в нижнем — 7 родов 
и 9 видов, среднем — 3 и 5, в верхнем — 3 и 8 
соответственно [231, но только один род Hibolitcs 
является общим. В Польше пока не установлены 
представители родов Cylindroteuthis, Pachyteuthis, 
Lagonibelus, Acroteuthis и Spanioteuthis. Из верхнего 
келловея региона указан лишь один общий с РП вид 
{Hibolites hastatus В1.), но в Польше он приводится из 
нижнего и среднего келловея. В отличие от РП. в 
Польше в комплексе присутствуют тетические эле­
менты (виды родов Duvalia, Pseudobelus, Belemnopsis, 
Conodicoelites), полностью отсутствующие в боре;шь-
ной фауне белемнитов РП и Арктической области. 

О с т а л ь н ы е г р у п п ы о р г а н и з м о в 
(губки, кораллы, черви, высшие раки, скафоподы, 
наутилоидеи, мшанки, иглокожие) в настоящее 
время не могут быть полно охарактеризованы в 
экологическом и палеобиогеографическом аспектах 
из-за их малой представительности. Обращает на 
себя внимание тот факт, что почти все из них имеют 
наибольшее TP в среднем келловее, что согласуется 
с общей закономерностью, установленной для ос­
новных вышерассмотренных групп бентоса и некто­
на (рис. 1). Что касается остракод, то они, по-види­
мому, являлись узкофациальными организмами: не 
могли хорошо развиваться в очень мелководных 
условиях в раннем и среднем келловее и. наоборот, 
стали многочисленными в более тонких осадках. 
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отлагавшихся в бассейне в течение максимальной 
позднекелловейской фазы трансгрессии. В позднем 
келловее одни группы (кораллы, скафоподы. мшан­
ки, морские ежи) полностью исчезают, а другие 
из-за малочисленности перестают играть существен­
ную роль в биоте. 

Выводы 

1. Впервые для Р П проведено обобщение дан­
ных по TP и динамике основных групп организмов, 
известных из келловейских отложений региона. 

2. Выявлены этапность изменения TP этих групп 
и общий тренд развития биоты в келловейском 
морском бассейне, занимавшем центральные районы 
РП. Все проникшие в СМ во время раннекелловей-
ской трансгрессии представители бентосных, не-
ктонных и планктонных групп организмов являются 
аллохтонными„элементами (иммигрантами). Сфор­
мировавшаяся в СМ в течение раннего келловея 
биота в последующее время развивалась автохтонно. 
К автохтонным стволам практически во всех группах 
постоянно добавлялись аллохтонные формы из со­
седних акваторий. 

- У. Намечены определенные зоогеографические 
связи между СМ и соседними акваториями. На всех 
этапах келловейской трансгрессии на окраинных 
участках РП существовали проливы, через которые в 
СМ постоянно проникали мигранты: из Арктическо­

го бассейна через Печорское море; из западноевро­
пейских морей через Припятский пролив; из 
южных, тетических бассейнов через Прикаспийское 
и Днепровско-Донецкое моря, а также происходил 
взаимный обмен фаунами. 

4. На палеонтологическом материале подтверж­
дена точка зрения некоторых исследователей [1; 7, 
рис. 20; 14; 16, рис. 41] о заложении западного 
пролива, соединившего СМ и Польско-Германский 
бассейн, уже в раннем келловее. Наличием такого 
пролива и объясняется большое сходство фаун БП в 
этих регионах, обусловленное очень коротким путем 
миграций и взаимного обмена видами непосредст­
венно между СМ и Польским морем. Об этом 
следует еще раз сказать здесь, так как отдельными 
геологами [17, 20] было высказано другое мнение — 
об установлении связей СМ с западными бассейна­
ми лишь в среднем келловее. 

5. Развитие келловейской биоты СМ может 
явиться сравнительной моделью при реконструкциях 
палеоэкосистем, сформировавшихся из аллохтонных 
элементов в морских бассейнах в условиях расширя­
ющейся трансгрессии, сменившей регрессивный 
этап развития региона. 

Работа выполнялась в рамках программы "Уни­
верситеты России" (проект "Геоэволюция'', тема 
"Динамическая палеобиогеография морских экосис­
тем"). 
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BIOTA OF CALLOVIAN SEA ON RUSSIAN PLATFORM 

ВТ. Yam 

For the first time the generalization of data on the taxonomic diversity and dynamics of 
development of main invertebrate animal groups known in Callovian of Russian Platform are 
examined. The stages of biota development in the Callovian Mid-Russian Sea are revealed. The 
zoogeographic relations between this sea and adjacent aquatories beginning with Early Callovian are 
outlined. The Callovian biota of the Mid-Russian Sea can be considered as comparative model for 
reconstructions of paleoecosystems that consist only from allochtonous components in conditions of 
transgression expansion after regressive episode in region evolution. 


