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О. В. BONDARENKO
VARIABILITY AND MORPHOGENESIS OF SOME LATE SILURIAN HELIOLITHOIDS 

FROM PODOLIAN PRIDNESTROVJA
Su mmary

At the first time there are given descriptions of intra — and intercolonial variabi­
lity, asto — and phylogenesis of Heliolites pachycanaliculoicies B a r s k a j a  — Heliop­
lasma dnestriensis ( B o n d a r e n k o )  which form one phylogenetic union. The new 
species, named by author in 1971 Heliolites dnestriensis (nom. nud.), is described at the 
first time. Species Heliolites pachycatialiculoides B a r s k a j a  is described at the first 
time for Podolja.

Статья поступила в редколлегию 
10 марта 1980 г.

УДК 564.3
Н. И. ЛЫСЕНКО, каид. геол.-мии. наук 

(Симферополь. Университет)

ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКИЕ ОТНОШЕНИЯ РОДОВ
PTYGMATIS S H A R P E  И PENTAPTYXIS PC EL IN С Е V 

И ИХ ЗНАЧЕНИЕ ДЛЯ СИСТЕМАТИКИ НЕРИНЕИ 
(гастроподы)

Среди раковин нериней, в огромном количестве встречающихся в 
верхнеюрских и нижнемеловых отложениях Горного Крыма, преобла­
дают представители родов Ptygmatis S h a r p e ,  1849 и Pentaptyxis 
P c e l i n c e v ,  1965. Они отличаются формой раковин, которые у Ptyg­
matis турбоспиральные, преимущественно конические, субконические 
или цилиндрические; у Pentaptyxis — веретеновидные, овально-кониче­
ские или яйцевидные. В соответствии с существующими классификация­
ми [3, 5, 6] первые относятся к семейству Ptygmatidae P c e l i n c e v ,  
1965, а вторые — к Phaneroptyxidae P c e l i n c e v ,  1965. Вызывает все 
же удивление то обстоятельство, что, несмотря на существенные разли­
чия во внешней форме раковин Ptygmatis и Pentaptyxis весьма сходны 
по внутреннему строению: они имеют во внутренней полости по пять 
внутренних спиральных складок, соответствующих птигматидному типу 
(см. таблицу, фиг. 1—3).

Чем же объяснить, что сходные по внутреннему строению раковины 
нериней отнесены в системе к различным группам, филогенетически уда­
ленным на значительное расстояние друг от друга? Очевидно, при их 
разграничении во внимание принималась, прежде всего, общая форма 
раковин, а отнюдь не их внутреннее строение. Мы попытались исследо­
вать соотношение различных признаков в ракозинах нериней Ptygmatis 
и Pentaptyxis в плане их систематической и филогенетической значи­
мости.

Анализ признаков в классификации той или иной группы организмов 
имеет основное значение. От того, какие будут выбраны признаки и 
как они окажутся оцененными, зависит степень естественности той или 
иной системы, а также стабильность и возможность практического ис­
пользования ее информативных данных.

В раковинах нериней обычно выделяют две группы признаков: вне­
шние и внутренние. К внешним относятся: общая форма раковины, осо­
бенности навивания оборотов (форма спирали), шов, мантийная полос­
ка, форма устья, наличие пупка, скульптура и др.; к внутренним — фор­
ма внутренней полости и спиральные складки, которые обнаруживаются 
на продольных сечений через раковины. Внешние признаки многооб­
разные, легко устанавливаются визуально и поэтому играют ведущую



роль при выделении систематических единиц в современных классифи­
кациях нериней [3, 5, 6].

Немаловажное значение имеет также и то, что в оценке значимости 
внешних признаков исследователи исходят из предположения, что каж­
дому типу раковин свойственен свой образ жизни, который определяет 
биологические, а следовательно, и систематические особенности организ­
мов. В наиболее определенной форме эти положения высказывались не­
однократно В. Ф. Пчелинцевым ГЗ, 4, 6]. Известно, что еще в 1859 г. 
Ч. Дарвин по этому поводу писал: ничто не может быть ошибочнее 
взгляда о преобладании в классификации тех особенностей строения, 
которые определяют образ жизни и место, занимающее организмами в 
природе. И действительно, бесспорно влияние экологических условий и 
образа жизни на внешнюю форму организмов, создание в них конвер­
гентного и гомеоморфного сходства. Таким образом, выделение таксо­
номических единиц на основе только внешней формы раковин, без учета 
их внутреннего строения и связи с анатомическими особенностями, в 
корне неверно, так как приводит к объединению разнородных, в боль­
шинстве случаев, гомеоморфных групп. Такой подход к систематике ис­
копаемых организмов не имеет ничего общего с филогенетическим, ос­
нованным на родственных началах.

Внутренние признаки не связаны прямой функциональной зависи­
мостью со средой обитания и почти не зависят от образа жизни. Поэто­
му они отличаются значительно большей филогенетической устойчи­
востью и являются надежной базой для выделения таксономических 
единиц высоких рангов.

В практике классификации нериней обычным считается отбор родо­
вых таксонов по типам внутренней складчатости. Такие роды, как Сгур- 
toplocus (скрытоскладчатый), Phaneroptyxis (явно складчатый), Dipty- 
xis (двухскладчатый), Triptyxis (трехскладчатый), Tetraptyxis (четы­
рехскладчатый) , Pentaptyxis (пятискладчатый), Polyptyxis (много­
складчатый) и другие в своих наименованиях отражают эту особен­
ность. Однако при повышении таксономической значимости внутренней 
складчатости для выделения единиц более высокого таксономического 
уровня, чем род исследователи часто останавливаются перед непреодо­
лимой преградой, которая обусловлена слабой изученностью филогене­
тической природы признака. Классифицируя роды на основе типов 
складчатости, В. Ф. Пчелинцев неоднократно указывал на то, что меж­
ду ними отсутствуют какие-либо генетические связи, даже «намеки» на 
взаимные переходы [3, 5]. Однако, если это так, возникает вопрос, что 
это за роды, которые не связаны друг с другом никакими взаимными 
переходами? Нет сомнения в том, что В. Ф. Пчелинцев недооценивал 
таксономической роли внутренней складчатости. В результате все выде­
ленные им семейственные таксоны объединяют роды с самыми различ­
ными типами складчатости и даже бесскладчатые (нетрудно предста­
вить как бы выглядела система аммоноидей, если бы исследователи от­
казались использовать лопастную линию для единиц высокого ранга и 
учитывали бы только общую форму раковин).

К сожалению, именно такое положение существует в настоящее вре­
мя в систематике нериней. Между тем, достаточно даже простого сопо­
ставления различных групп нериней, объединенных общим типом склад­
чатости, с временем их существования, чтобы убедиться в исключитель­
ной консервативности этого признака. Например, неринеевый трехсклад­
чатый тип, включающий все гастроподы в семействе Nerineidae, просле­
живается без какого бы то ни было изменения от бата (средняя юра) 
до Маастрихта (верхний мел); диптиксисовый тип (семейство Diptyxi- 
dae) — от нижнего кимериджа (верхняя юра) до баррема (нижний 
мел); криптоплоковый тип (семейство Cryptoplocidae) — от Оксфорда 
(верхняя юра) до баррема; птигматовый тип (семейство Ptygmati-



dae) — от байоса (средняя юра) до баррема; полиптиксовый (семейст­
во Polyptyxidae) — от Оксфорда до Маастрихта и т. д. За это же время 
общая форма раковин, очертания устья, скульптура, пупок многократно 
изменялись под влиянием среды обитания и адаптивной радиации. Под­
тверждением сказанного являются серии типов раковин, принадлежа­
щих птигматидам и пентаптиксидам (рис. 1). Таким образом, несмотря

Рис. 1. Морфологические типы раковин.
Л. 1 — Ptygmatis bruntrutana ( T h u r m. ) ;  2 — Ptygmatisclla ferruginca ( C o s s m a n n ) ;  3 — 
Trochoptygmatis carpathica ( Z e u s c h n e r ) ;  4 — Ornatoptygmaiis tauricus (E і c h w a I d); 5 —

v
Scalaeptygmatis crassa (E t a 1 І о n); 6 — Ptygmatis dtitncensis ( F o g d t . ) ;  7 — Ptygmatisetla

clio (d’O г b і g n y).
Б. 1 — Pentapiyxis staszyci ( Z e u s c h n e r ) ;  2 — Pentaptyxis obtusiceps (Z і t t e I): 3 — Corona- 
toptyxis multicoronaia (Z I ♦ t e 1); 4 — Dorgalia gimnocheila ( M e n e g h i n i ) ;  5 — Brouzetia 
saini C o s s m a n n ;  6 — Itieroptygmaiis barabanovensis L y s s e n k o ,  sp. n.: 7 — Campichia 

umbonaia ( P i c t e t  et C a m p i c h c . ) .

на многообразие типов раковин, характер складчатости практически 
постоянный.

Таксономическая и филогенетическая значимость этого примера не­
оспорима. Тем не менее все еще появляются публикации, в которых 
умышленно занижена и тем самым дискредитирована таксономическая 
роль внутренней складчатости. Вечорек [10], например, утверждает, что 
из всех признаков раковин нериней внутренняя складчатость наименее 
постоянная, а потому и наименее ценная для их систематики. По мне­
нию Термье [9], складчатость нериней не имеет таксономического значе­
ния для выделения единиц высокого ранга только потому, что в онтоге­
нетическом развитии она проходит все стадии — от бесскладчатой до 
сложноскладчатой, свойственные роду Nerinea (s. I). Поэтому ее можно 
использовать только для классификации подродов. Судя по палеонтоло­
гической литературе, большинство зарубежных ученых, изучающих не­
риней, в настоящее время придерживаются этой точки зрения, что про­
тиворечит общему количеству выделенных видов. В связи с этим вполне 
оправдана и своевременна попытка В. Ф. Пчелинцева, направленная на 
разукрупнение этого гигантского семейства, за счет выделения многочи­
сленных родовых и семейственных таксонов.

Филогенетическое значение внутренней складчатости удобнее всего 
проследить по изменению в онтогенезе видов Ptygmatis dumcensis 
Fogdt и Pentaptyxis staszyci Z e u s c h  (рис. 2). Показанные на рис. 2 
онтогенетические серии достаточно наглядно передают характер изме­
нения внутренней складчатости в индивидуальном развитии видов, при­
надлежащих к различным родам. На начальных оборотах раковин вну­
тренняя полость обычно не прослеживается из-за прижизненного запол­
нения ее раковинным материалом. Лишь на некотором расстоянии от 
начальной части раковины (там, где начинается обитаемая часть рако­
вины) постепенно появляются складки: сначала две складки столбика, 
затем складка внешней губы и, наконец, париетальная складка и верх­
няя складка внешней губы. По мере приближения к устьевому краю



раковины размеры складок снова постепенно уменьшаются и исчезают 
вблизи устья. Участком их максимального развития является средняя 
часть раковины.

При сопоставлении онтогенетических серий складчатости видов 
Р. dumcensis и Р. staszyci отчетливо видна однотипность ее изменения 
и развития, что может быть косвенным подтверждением генетической 
близости характеризуемых родов. В приведенной нами таблице сделана

Рис. 2. Характер изменения внутренней складчатости в онтогенезе видов: А. — 
Ptygmatis dumtensis F о g d t; Б. — Pentaptyxis staszyci ( Z e u s c l i n e r ) .

попытка представить эволюцию внутренней складчатости от первого по­
явления представителей группы пентаптиксид в кимеридже и нижнем 
титоне до полного вымирания их в барреме.

Можно предположить, что Pentaptyxis является боковой (дивергент­
ной) ветвью птигматид. Правомерность такого допущения подтвер­
ждают хронолого-стратиграфические данные. Представители семейства 
Ptygmatidae, известные еще со времени средней юры, особенно большо­
го видового и родового многообразия достигли в кимеридже и титоне; 
представители Pentaptyxis, судя по вертикальному распространению, 
появляются лишь в кимеридже. Наибольшее количество их видов отме­
чается в титоне и особенно в берриасе и валанжине. Очевидно, в соста­
ве уже значительно дифференцированной группы птигматид в кимерид­
же или раннем титоне могли существовать формы, повлиявшие на ос­
новную тенденцию навивания оборотов, а именно, соприкасающийся 
способ навивания оборотов изменили на облекающий. Со временем та­
кие изменения, закрепленные в генотипе, стали обеспечивать все более 
инволютный характер навивания оборотов, что в конце-концов привело 
к изменению обшего типа раковин. Вероятно таким путем и был обеспе­
чен качественный переход от одного таксона к другому. Можно предпо­
ложить, что смена башенковидного типа раковин на овальный связана 
с перемещением из одной экологической ниши в другую. Сказанное под­
тверждается данными палеобиологического анализа: представители 
птигматид приурочены в своем распространении к мелкодетритовым из- 
вестково-цесчанистым фациям; представители пентаптиксид — к корал­
ло-водорослевым биогермным фациям.

В свете изложенного возникает необходимость пересмотреть система­
тическое положение родов Ptygmatis и Pentaptyxis. Основываясь на 
общем типе складчатости, целесообразно группу Pentaptyxis объединить 
с семейством Ptygmatidae Р с е I і n с е v, 1965. Здесь возникает пробле­
ма определения ее ранга. Учитывая состав групп, описанных в настоя­
щее время в качестве родовых единиц, а также значительную филогене­
тическую дифференциацию, которая не менее значительна, чем у срав­
ниваемой группы птигматид, можно, по-видимому, представить ее в 
качестве самостоятельной семейственной группы Pentaptyxidae Lys -  
s е n к о, fam. nov.

Ранее [1] мы указывали на необходимость исключения из состава 
семейства Phaneroptyxidae Р с е 1 і n с е v нескольких родов нериней, в 
том числе рода Pentaptyxis, так как свойственный им тип внутренней
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складчатости не соответствует складчатости типового рода Phaneropty- 
xis тогеапа. В настоящее время, по нашему мнению, актуален вопрос 
об исключении также родов Campichia C o s s m a n n ,  1896 и Brouzetia 
C o s s m a n n ,  1916. По типу внутренней складчатости эти роды более 
близки к пентаптиксидам, чем к фанероптиксидам. Таким образом, в 
состав нового семейства будут входить следующие роды: Pentaptyxis

P e e l  i n се v, 1965; Itie- 
roptygmatis C h a r v e t  et 
T e г m і e r, 1972; Dorga- 
lia R a b b i ,  1960; Megap- 
tyxis P c e l i n c e v ,  1965, 
Coronatoplyxis L y s s e n -  
k o, gen. nov.; Campichia 
C o s s m a n n ,  1896; Brou­
zetia C o s s m a n n ,  1916.

Основываясь на изло­
женных принципах систе­
матики нериней, можно 
также несколько изме­
нить и уточнить состав се­
мейства Ptygmatidae. Его 
объем будут определять: 
Ptygmatis S h a r p e ,  1849; 
Trochoptygmatis P c e ­
l i n c e v ,  1965; Scalaep- 
tygmatis P c e l i n c e v ,  
1965; Ptygmatisella P c e ­
l i n c e v ,  1965; Ornatop- 
tygmatis L y s s e n k o ,  
gen. nov. Оба семейства 
соответствующим образом 
объединяются в надсемей-

Рис. 3. Схема филогенетичес­
ких отношений в надсемейст- 
ве Ptygmatidoidea L y s s e n ­

ko, superfam. nov.

стве Ptygmatidoidea L y s s e n k o ,  superfam. nov. Положение родов и 
филогенетические отношения в семействах можно представить схемати­
чески (рис. 3).
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ОБЪЯСНЕНИЕ К ТАБЛИЦЕ
Фиг. 1. Ptygmatis dumcensis F о g d t. Нижний титон. X2.5, шлиф.
Фиг. 2. Pentaptyxis staszyci ( Ze u s c h n . ) .  Нижний титон. X2,5, шлиф.
Фиг. З. Pentaptyxis retievieri (L or.). Нижний титон, X2,5, шлиф.



Фиг. 4. Itieroptygmatis karabiensis L y s s e n k o ,  sp. n. Голотип № 66/3. Карабияй- 
ла, Крым; верхний титон. Х2,5.

Фиг. 5. Itieroptygmatis barabanovensis L y s s e n k o ,  sp. n. Голотип № 75/1. С. Ба- 
рабаново (р. Зуя); нижний валанжин. ХЗ.

Фиг. 6. Itieroptygmatis upensis L y s s e n k o ,  sp. n. Голотип № 75/5. Юго-западный 
Крым, с. Родное; нижний валанжин. Х2,5.

Фиг. 7. Campichia margaritae L y s s e n k o ,  sp. n. Голотип № 90/1. Карпаты, бас­
сейн р. Большой Угольки; баррем-апт (ургонская фация). Х2,5, шлиф.

Фиг. 8. Brouzetia kondratei ( Dva l i ) .  Грузия, баррем. X 1/1, шлиф.

N. I. LYSSENKO
ON PHYLOGENETIC RELATIONS OF GASTROPODA FROM GENUS PTYGMATIS 

ET PENTAPTYXIS (NERINEEN)
S u m m a r y

A problem of phylogenetic importance of internal spiral Nerinea fold is discussed in 
this article and allocation of new subfamily is given Pentaptyxinae subfam. nov.
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О НЕКОТОРЫХ УСТРИЦАХ 
ИЗ ПАЛЕОГЕНА ЮЖНОГО КАЗАХСТАНА

Много лет тому назад автору были переданы небольшие коллекции 
палеогеновых устриц из Казалинского района (низовья р. Аму-Дарьи), 
из подножий обоих склонов хребта Каратау и из Чу-Илийского района. 
Некоторые сведения о них появились в цитируемых ниже статьях авто­
ра, упоминалось также название нового вида Gryphaea massagetica 
sp. п., установленного им совместно с Б. А. Борнеманом.

В настоящей статье описан этот малоизвестный вид, а также новый 
для Средней Азии, но имеющий определенное стратиграфическое зна­
чение Ostrea angusta D е s h. При разработке классификации семейства 
Ostreidae устрица эта явилась типовым видом для особого подрода 
Angustostrea V i a l o v ,  1936 [2, 6]. Приведены также краткие сведения и 
о других устрицах из этих коллекций.

Из низовий Аму-Дарьи (Казалинский район) Б. А. Петрушевский 
доставил небольшую коллекцию устриц, определявшихся нами совмест­
но с Б. А. Борнеманом. Они происходят из одного горизонта — фосфо­
ритового слоя с песчаным цементом, залегающего несогласно на размы­
той поверхности верхнего мела [12]. Предварительный список этих 
устриц был опубликован ранее [1]. В настоящей работе он несколько 
уточнен главным образом в отношении надвидовых названий. Некото­
рые сведения о большинстве перечисленных видов или их описания име­
ются в статьях автора, касавшихся тех же видов из других мест [5, 7]. 

Ostrea cariosa D е s h.,
Liostrea (Liostrea) reussi N e t s c h.,
Gryphaea (Phygraea) frauscheri V i a l o v ,
Gryphaea (Gryphaea) brongniarti В г о n n,
Gryphaea (Circogryphaea) massagetica V i a l o v  et B o r n e m a n n ,  
Gryphaeostrea eversa M e 11 e v.
Весь комплекс фауны заставил нас с Б. А. Борнеманом говорить ско­

рее всего о палеоценовом возрасте рассматриваемого горизонта. Такой 
же возраст был принят и Б. А. Петрушевским [12] как для фосфорито­
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