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В отложениях задонского горизонта (нижний фамен, верхний девон) Липецкой и Орловской обла-
стей обнаружены два вида трепостоматных мшанок – Leptotrypa lipovkiensis sp. nov. и Anomalo-
toechus promiscuus Lavrentjeva, 1974, а также брахиоподы пяти отрядов, доминирующих в бентосной
ассоциации этого горизонта. Мшанки характеризуются вариабельностью формы колонии и внут-
ренних структур. Представители обеих групп беспозвоночных, очевидно, развивались в периодиче-
ски меняющихся условиях внутренней части мелководного шельфа.
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ВВЕДЕНИЕ
Указания на находки позднедевонских мша-

нок в центральной части Русской платформы
встречаются в работах П.Н. Венюкова (1886),
Б.П. Марковского и Д.В. Наливкина (1934). Пер-
вые полноценные описания фаменских мшанок
рассматриваемой территории сделаны В.Д. Лав-
рентьевой (1970, 1974) во второй половине про-
шлого столетия. Согласно данным этого автора,
обильные по численности фрагменты колоний
мшанок были отобраны из 11 местонахождений в
бассейнах рек Дон и Ока из отложений задонско-
го, елецкого и лебедянского горизонтов нижнего-
среднего фамена. Однако, эти фрагменты при-
надлежат всего к шести видам, относящимся к
родам Anomalotoechus Duncan, 1939, Leptotrypa
Ulrich, 1883, Schulgina Morozova, 1957 и Lep-
totrypella Vinassa de Regny, 1920, из семейства
Atactotoechidae Duncan, 1939 отряда Trepostomata
Ulrich, 1882. Такое низкое таксономическое раз-
нообразие объяснялось неблагоприятными усло-
виями среды обитания, связанными, по мнению
Лаврентьевой, с “…мелководностью бассейна, …
периодическим опреснением и сокращением
связей с другими более открытыми бассейнами”
(Лаврентьева, 1974, с. 45). В подобных условиях
могли существовать только такие организмы, ко-
торые обладали высокой адаптивной способно-
стью. Вероятно, такая способность и обусловила
значительную внутри- и межколониальную из-

менчивость морфологических признаков (формы
колонии, количества и размеров автозооециев и
гетерозооециев) у определенной части фамен-
ских мшанок, изученных Лаврентьевой.

Настоящее сообщение содержит результаты
обработки нового каменного материала, ото-
бранного из ранее не опробованных на мшанки
местонахождений центральной части Русской
платформы. Описан новый вид Leptotrypa lipov-
kiensis sp. nov., проведен анализ мшанковой ассо-
циации, рассмотрен состав брахиопод и другой
фауны из задонского горизонта Центрального де-
вонского поля.

МАТЕРИАЛ 
И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Изученные мшанки и брахиоподы происходят
из двух местонахождений задонского горизонта
(сборы А.В. Пахневича 1998 и 2016 гг.): первое – у
с. Липовка на правом берегу р. Дон в районе род-
ников, южнее заповедника “Галичья гора” (Ли-
пецкая область), второе – Горностаевский карьер
(=карьер Известкового завода) на юго-западной
окраине г. Ливны Орловской области в правом
борту р. Сосна около д. Горностаевка (рис. 1).
Мшанки из местонахождения у с. Липовка по
внешнему облику изначально были отнесены
Р.В. Горюновой к отряду Trepostomata без уточне-
ния видовой принадлежности (Пахневич, 2005).

УДК 564.7:551.7
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В конце 2016 г. мшанковый материал из обоих ме-
стонахождений был большей частью расшлифо-
ван. В результате его обработки получено 40 ори-
ентированных шлифов (восемь экземпляров), ис-
следованных с помощью светового бинокулярного
микроскопа Altami ПС0745, что позволило уста-
новить два вида мшанок, Leptotrypa lipovkiensis
sp. nov. и Anomalotoechus promiscuus Lavrentjeva,
1974. Изучены также четыре целые однослойные
колонии L. lipovkiensis sp. nov., инкрустирующие
раковины брахиоподы Cystospirifer archiachi
(Murchison, 1840), и два крупных фрагмента коло-
нии A. рromiscuus, прямые ветви которой отходят
от обрастающего основания. Описание нового
таксона основывается на морфологических осо-
бенностях скелетных структур колоний и их заме-
рах. Цифровые фотографии мшанок выполнены
первым автором на микроскопе Altami ПС0745 в
Кубанском государственном университете. Изу-
ченный материал хранится в Сибирском государ-
ственном индустриальном университете № 12/14.

ГЕОЛОГИЧЕСКАЯ 
И ФАУНИСТИЧЕКАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА

Горностаевский карьер (=карьер Известково-
го завода) располагается на юго-западной окраи-
не г. Ливны Орловской области в правом борту
р. Сосна около д. Горностаевка (рис. 1). В нем об-
нажаются отложения верхнего девона от евланов-
ского до задонского горизонта включительно
(верхний фран-нижний фамен) (Обручева, Обру-
чева, 1977; Молошников, 2001; Кирилишина,
2006). Отложения задонского горизонта в нижней
части разреза представлены песками и песчани-
ками, сменяющимися в верхней части глинами и
известняками. Общая мощность отложений до-
стигает почти 10 м. Кроме мшанок, среди фосси-
лий обильны брахиоподы: Cystospirifer archiachi

(Murchison, 1840) и C. zadonicus (Lyashenko, 1959)
отряда Spiriferida, Orophomesorhynchus zadonicus
(Nalivkin, 1934), O. cernosemicus (Nalivkin, 1934),
O. huotinus (Verneuil, 1845), отряда Rhynchonelli-
da, Chonopectus sp., Productella herminae Frech,
1891 отряда Productida, Athyris ex. gr. concentrica
(Buch, 1834) отряда Athyridida. Интересны по-
следние два вида, которые ранее были известны
только из елецкого горизонта нижнего фамена
Русской платформы (Родионова и др., 1995). Ве-
роятно, их присутствие в отложениях задонского
возраста указывает на терминальность задонских
слоев на территории Горностаевского карьера и
появление на этом уровне первых представителей
елецкой фауны.

В литературе из задонского горизонта данного
карьера описаны редкие конодонты (например,
Polygnayhus acutatus Chalymbadzha, Shinkaryov,
Gatovsky, 1991, Po. tichonovitchi Kuzmin et Mel-
nikova, 1991, Icriodus iowaensis Youngquist et Peter-
son, 1947, Palmatolepis wolskae Ovnatanova, 1969),
остатки позвоночных (например, Livnolepis za-
donica (H. Obrucheva, 1983), Megapomus mar-
kovskyi Vorobyeva, 1977, Conchodus sp., Devonon-
chus sp.) (Молошников, 2001; Кирилишина, 2006;
Moloshnikov, 2008). Можно добавить, что А.В. Пах-
невичем обнаружены микроконхиды (ранее отно-
симые к кольчатым червям рода Spirorbis), пря-
мораковинные головоногие моллюски, мелкие
сверления в раковинах брахиопод и ядра крупных
нор. Крупные фрагменты колоний мшанки
A. promiscuus были отобраны из светло-серых и
темно-розовых известняков слоя № 9 согласно
описанию С.В. Молошникова (2001). Координа-
ты места сбора: 52°23′32′′ с.ш., 37°33′05′′ в.д.

Около с. Липовка (52°32′21′′ с.ш., 38°52′18′′ в.д.)
на правом берегу р. Дона в районе родников, юж-
нее заповедника “Галичья гора” (Липецкая об-

Рис. 1. Схема местонахождений изученных мшанок: 1 – Горностаевский карьер, 2 – у с. Липовка.
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ласть) (рис. 1) наблюдаются отдельные выходы
коренных пород, представленных чередованием
серых или желтоватых известняков и маломощ-
ных слоев серо-зеленых глин (Пахневич, 2005,
2007). По положению в разрезе и таксономиче-
скому составу брахиопод возраст отложений
определен как задонский. Эти отложения содер-
жат обильную фауну: мшанки, относящиеся к но-
вому виду L. lipovkiensis sp. nov., табуляты, полихе-
ты Serpula sp. и микроконхиды (Tentaculita), кри-
ноидеи, остракоды, единичные брюхоногие
моллюски, двустворчатые моллюски Schizodus sp.,
Cimitaria sp., следы жизнедеятельности в виде
нор. Однако в бентосной ассоциации доминиру-
ют брахиоподы, образующие “раковинные мо-
стовые”. Среди них преобладают O. zadonicus
(Nalivkin, 1934) (отряд Rhynchonellida), C. archia-
chi, C. zadonicus (отряд Spiriferida). Единично
встречаются Cyrtospirifer tschernyschewi Khalfin,
1933 (отряд Spiriferida). Частыми являются Paro-
moeopygma koscharica (Nalivkin, 1934) (отряд
Rhynchonellida), Chonopectus elcicus Nalivkin,
1934, Praewaagenoconcha oreliana (Moeller, 1871)
(отряд Productida), Schuchertella sp. (отряд Stro-
phomenida), а также неопределенные беззамковые
брахиоподы с кальцитовой раковиной (Пахневич,
2007 с дополнениями и уточнениями; Savage,
2002a, b). Примечательно, что данное местона-
хождение располагается в стратотипическом рай-
оне задонского горизонта: стратотип последнего
находится в недействующем карьере на южной
окраине г. Задонск (Родионова и др., 1995).

СИСТЕМАТИЧЕСКОЕ ОПИСАНИЕ
К Л А С С  S T E N О L A E M A T A
О Т Р Я Д  T R E P O S T O M A T A
ПОДОТРЯД AMPLEXOPORINA

СЕМЕЙСТВО ATACTOTOECHIDAE DUNCAN, 1939

Род Leptotrypa Ulrich, 1883
Leptotrypa lipovkiensis Tolokonnikova et Pakhnevich, sp. nov.

Табл. VI, фиг. 1, 2 (см. вклейку)

Н а з в а н и е  в и д а от с. Липовка.
Г о л о т и п – СибГИУ, № 12/14.2; Липецкая обл.

России, местонахождение у с. Липовка; верхний
девон, фаменский ярус, нижнефаменский подъ-
ярус, задонский горизонт.

О п и с а н и е. Колония инкрустирующая од-
нослойная, толщиной 0.35–1.50 мм. Эндо- и эк-
зозоны слабо выражены. Толщина стенок в эндо-
зоне 0.01 мм, к периферии она незначительно
возрастает до 0.02 мм. В полости автозооециев
могут быть развиты одна-три прямые и наклон-
ные диафрагмы толщиной 0.01 мм. В экзозоне
расстояние между ними 0.07–0.10 мм. В некото-

рых автозооециях диафрагмы не наблюдались. Че-
тырех- и шестиугольные апертуры диаметром
0.08–0.11 мм, расположены беспорядочно или
правильными диагональными рядами. В макулах
диаметр апертур составляет 0.13–0.15 мм. На 2 мм
в любом направлении приходится 8–9 апертур, в
макулах – 6–7. Эксилязооеции короткие, редкие,
диаметром 0.03–0.05 мм, располагаются без ка-
кой-либо закономерности. Акантостили мелкие,
диаметром 0.01 мм. Они тяготеют к углам соедине-
ния стенок, располагаясь по 4–6 вокруг каждой
апертуры.

С р а в н е н и е. От вида Leptotrypa donensis
Lavr., 1970 (Лаврентьева, 1970, с. 48, табл. XIX,
фиг. 1), описанного из франско-фаменских отло-
жений Русской платформы, отличается большей
вариацией толщины колонии (0.35–1.50 мм вме-
сто 0.1–0.5 мм у L. donensis), мелкими апертурами
(0.08–0.11 мм вместо 0.12–0.24 мм у L. donensis; в
макулах 0.13–0.15 мм вместо 0.26–0.30 мм у L. do-
nensis), меньшим количеством апертур на 2 мм
(8–9 вместо 9–12 у L. donensis), мелкими эксиля-
зооециями (0.03–0.05 мм вместо 0.04–0.15 мм у
L. donensis).

М а т е р и а л. Кроме голотипа, три паратипа
№ 12/14.3–14.5 и четыре колонии под № 12/14.1,
12/14.6–12/14.8 из того же местонахождения.

ОБСУЖДЕНИЕ
В двух местонахождениях центральной части

Русской платформы (Орловская и Липецкая об-
ласти) встречены мшанки отряда Trepostomata –
Anomalotoechus promiscuus Lavr., 1974 и Leptotry-
pa lipovkiensis sp. nov. По положению в разрезе и
комплексу сопутствующих окаменелостей, в
первую очередь брахиопод, их возраст определен
как задонский раннего фамена позднего девона.
Оба вида мшанок представляют космополитные
роды семейства Atactotoechidae Duncan, 1939 из
отряда Trepostomata, наиболее характерного для
девонских морей мира. Господство трепостомат в
девоне можно объяснить фазой эволюционного
расцвета мшанок данного отряда в этот период
(Горюнова и др., 2004) и успешной их адаптацией
к различным экологическим факторам. Согласно
А. Эрнсту (Ernst, 2013), эволюционные тренды
Bryozoa прослеживаются в закреплении морфо-
логических изменений, направленных на освое-
ние пространства, эффективность питания, за-
щиту от хищников и размножение.

Освоение пространства изученными раннефа-
менскими мшанками центральной части Русской
платформы реализовывалось через формирова-
ние колоний различных форм. Им свойственны
однослойные тонкие инкрустирующие колонии
(табл. VI, фиг. 2а), пряморастущие тонковетви-
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стые с обрастающим разного размера основанием
и массивные с точечным основанием (табл. VI,
фиг. 3, 4). Колонии поселялись на раковинах бра-
хиопод (табл. VI, фиг. 1, 3) и на водорослях.

Ветвистая прямая колония является довольно
широко распространенной формой среди фане-
розойских мшанок. Ее ветви, приподнятые над
субстратом, имеют большую площадь для ороше-
ния и фильтрации воды, несущей пищевые ча-
стицы. Однако такая форма уязвима при сильных
движениях воды, поэтому она тяготеет к относи-
тельно гидродинамически спокойным участкам
дна (Cheetham, Thomsen, 1981). Инкрустирующие
колонии имеют преимущество перед другими
формами роста: они, обрастая любой тип суб-
страта (Bone, Wass, 1990), быстро осваивают боль-
шую площадь и сохраняют устойчивость к раз-
личным внешним воздействиям (McKinney, Jack-
son, 1989).

Большая часть колоний изученных раннефа-
менских мшанок, образована автозооидами с
апертурами разного диаметра. Увеличенные апер-
туры сгруппированы иногда или часто в макулы
(табл. VI, фиг. 2в). Развитие макул способствовало
ускорению фильтрации воды, содержащей пище-
вые ресурсы: усиленный приток создавался лофо-
форами соседних автозооидов, собранными в
группу (Ernst, 2013). Среди внутриколониальных
структур у обоих изученных видов мшанок уста-
новлены редкие эксилязооеции и обильные акан-
тостили (табл. VI, фиг. 2г, 5б). Эти типы структур
характеризуются мелкими размерами. Основной
функцией акантостилей, выступающих над по-
верхностью колонии наподобие шипов, очевид-
но, была защита (Астрова, 1971).

С учетом L. lipovkiensis sp. nov., ассоциация
мшанок задонского горизонта центральной ча-
сти Русской платформы представлена семью ви-
дами: Leptotrypa zadonskensis Lavr., L. donensis
Lavr., Anomalotoechus promiscuus Lavr., Lep-
totrypella tenuimuralis Lavr., L. gracilis Lavr.,
Schulgina zushaensis Lavr. (Лаврентьева, 1970,
1974). Два вида обладают значительным интерва-
лом распространения от задонского до лебедян-
ского времени включительно (рис. 2). В целом,
эта ассоциация характеризуется количественным
обилием фрагментов колоний мшанок при их
низком систематическом разнообразии. Мшанки
обитали на мягком, биогенном и твердом суб-
стратах: на раковинах брахиопод, водорослях,
гальке, микроконхидах, криноидеях и конкреци-
ях. Поверхность колоний мшанок незначительно
разрушена, что может указывать на их частичный
перенос и переотложение. Колонии приурочены
к известнякам, чередующимся с глинистыми
прослоями. Мшанки представлены преимуще-

ственно прямыми тонковетвистыми и инкрусти-
рующими однослойными и многослойными ко-
лониями. В меньшем количестве в ассоциации
присутствуют массивные и обрастающие коло-
нии, переходящие в прямые ветвистые (Лаврен-
тьева, 1970, 1974).

Примечательно, что у одного и того же вида
встречаются разные формы колоний: у L. zadon-
skensis – инкрустирующие однослойные и много-
слойные; у A. promiscuus – инкрустирующие,
массивные и инкрустирующие, переходящие в
прямые ветвистые; у Sch. zushaensis – прямые
ветвистые, инкрустирующие, массивные. Разно-
образие колониальных форм можно рассматри-
вать как результат адаптации к часто изменяю-
щимся локальным условиям среды обитания
(глубины, энергии воды, скорости седимента-
ции). При всем многообразии форм колоний у
одного и того же вида морфологические характе-
ристики их внутренних структур остаются неиз-
менными. Подобные мшанковые ассоциации
возникают в условиях мелководного шельфа с
глубинами 50–80 м (Amini et al., 2004) или внут-
реннего шельфа с глубинами 40–80 м (Hageman
et al., 1997).

Согласно литолого-фациальному анализу и ин-
терпретации данных по разным группам организ-
мов, морской бассейн центральной части Русской
платформы в течение позднего девона характери-
зовался неоднократным изменением глубины и
площади (Тихомиров, 1995); периодической ва-
риацией значений солености (от нормальной до
близкой к ней) и глубины бассейна (Родионова
и др., 1995); изменением связей с открытым океа-
ном (Алексеев, Реймерс, 2005). Результаты ана-
лиза фаунистических комплексов раннего фаме-
на из Горностаевского карьера и местонахожде-
ния вблизи с. Липовка хорошо укладываются в
существовавшую картину.

Не только рассмотренные мшанки, но и на-
ходки криноидей, табулят (у с. Липовка), голово-
ногих моллюсков (в Горностаевском карьере)
свидетельствуют о существовании на изученной
территории в начале фамена морского бассейна с
нормальной соленостью. В подобных условиях
жили и разнообразные многочисленные брахио-
поды. В обоих местонахождениях они представ-
лены четырьмя-пятью отрядами с доминировани-
ем Rhynchonellida. Возможно, представители этого
отряда были более эвригалинными, чем осталь-
ные. В Горностаевском карьере они встречаются в
песчаных и песчаниковых отложениях задонского
горизонта вместе с остатками рыб и тетрапод. На-
копление этих отложений, вероятно, происходило
в условиях близкого расположения устья реки
(О.А. Лебедев, устное сообщение, 2015 г.). Совре-
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менные ринхонеллиды вида Hemithyris psittacea
(Gmelin, 1790) – одни из немногих замковых бра-
хиопод, выдерживающих некоторое опреснение
морской воды (Зезина, 1999). При этом понижен-
ная соленость влияет на темпы роста их раковин.
Но в обоих местонахождениях присутствуют
представители нескольких отрядов брахиопод.
Это позволяет предположить, что соленость в
обеих частях бассейна в задонское время раннего
фамена была нормальной морской.

Значительное разнообразие эпибентосной фа-
уны является признаком присутствия твердого
субстрата. В местонахождении у с. Липовка он
представлен отдельными гальками. Но основным
твердым субстратом были многочисленные рако-
вины брахиопод, что позволяло обрастателям и
сверлящим организмам широко расселяться по
морскому дну. В задонское время, как это было
отмечено выше, раковины брахиопод формиро-
вали раковинные мостовые.

ВЫВОДЫ

1. В стратотипической местности отложений
задонского горизонта нижнего фамена (верхний
девон) установлен новый вид мшанки Leptotrypa

lipovkiensis sp. nov. и найдены новые экземпляры
эндемичного вида Anomalotoechus promiscuus
Lavr. Раннефаменская ассоциация мшанок цен-
тральной части Русской платформы представлена
только таксонами из отряда Trepostomata. Бра-
хиоподы представлены пятью отрядами с доми-
нированием Rhynchonellida.

2. Колонии задонских мшанок отличаются вы-
сокой фенотипической изменчивостью, которая
проявляется в разнообразии форм колоний у од-
ного и того же вида, в вариациях формы и размера
апертур, а также параметров гетерозооециев.

3. Значительная внутри- и межколониальная
изменчивость мшанок обусловлена их адаптаци-
ей к нестабильным условиям среды обитания в
пределах внутренней части мелководного шельфа
при достаточно устойчивой нормальной или
близкой к нормальной солености, на что указы-
вает таксономический состав мшанок, брахиопод
и другой сопутствующей фауны.

* * *
Авторы благодарны С.В. Молошникову за

консультации по характеристике Горностаевско-
го карьера, Л.А. Висковой и А.В. Коромысловой
за критический просмотр рукописи. З.А. Толо-

Рис. 2. Стратиграфическое распространение мшанок в фаменских отложениях центральной части Русской платформы.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V I
Фиг. 1. Инкрустирующая однослойная колония Leptotrypa lipovkiensis sp. nov. на раковине брахиоподы Cystospirifer ar-
chiachi (Murchison, 1840), экз. СибГИУ, № 12/14.1; Россия, Липецкая обл., местонахождение у с. Липовка; верхний де-
вон, фаменский ярус, задонский горизонт.
Фиг. 2. Leptotrypa lipovkiensis sp. nov., голотип СибГИУ, № 12/14.2: 2а – продольное сечение инкрустирующей одно-
слойной колонии, 2б – продольное сечение участка колонии, видны прямые и наклонные диафрагмы, 2в – тангенци-
альное сечение, видна макула (М), 2г – тангенциальное сечение, видны акантостили (Ак) и эксилязооеции (Экс); ме-
стонахождение и возраст те же.
Фиг. 3. Колония Anomalotoechus promiscuus Lavr., 1974 с инкрустирующим основанием и отходящими от него прямы-
ми ветвями на обломке створки раковины брахиоподы, экз. СибГИУ, № 12/15.1; Россия, Орловская обл., Горностаев-
ский карьер, верхний девон, фаменский ярус, задонский горизонт, слой 9.
Фиг. 4. Anomalotoechus promiscuus Lavr., 1974, экз. СибГИУ, № 12/15.2, продольное сечение массивной колонии; ме-
стонахождение и возраст те же.
Фиг. 5. Anomalotoechus promiscuus Lavr., 1974, экз. СибГИУ, № 12/15.3: 5а – продольное сечение инкрустирующей коло-
нии, 5б – тангенциальное сечение, видны акантостили (Ак) и эксилязооеции (Экс); местонахождение и возраст те же.

Bryozoans and Brachiopods from Famennian (Upper Devonian)
of Central Part of the Russian Plate

Z. A. Tolokonnikova, A. V. Pakhnevich

Two species of trepostome bryozoans—Leptotrypa lipovkiensis sp. nov. and Anomalotoechus promiscuus
Lavrentjeva, 1974, also brachiopods from five orders were founded in deposits of Zadonsk formation (Lower
Famennian, Upper Devonian) from Lipetsk and Orel regions. These organisms were dominant in benthic as-
sociation of this formation. Bryozoans are characterized a variability of colony growth habits and internal
structures. Representatives from both invertebrates groups evidently developed in periodical exchange envi-
ronmental setting in internal part of the shallow shelf.

Keywords: bryozoans, brachiopods, Devonian, Zadonsk formation, Russian plate
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