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В связи с омонимией для рода вендских ископаемых организмов Onega Fedonkin, 1976 предложено
новое замещающее название Cephalonega Fedonkin, nom. nov. Приводится уточненный диагноз ро-
да, обоснована его принадлежность к вымершему типу многоклеточных животных Proarticulata.
Впервые дана развернутая характеристика типа и всех классов проартикулят.
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ВВЕДЕНИЕ

Первое крупное местонахождение окаменело-
стей эдиакарского типа в естественных обнаже-
ниях верхнего венда на северо-западе Восточно-
Европейской платформы было обнаружено на
Онежском полуострове по берегам р. Сюзьмы в
1972 г. (Келлер и др., 1974). Уже на начальных эта-
пах изучения сюзьминского местонахождения
было найдено несколько отпечатков небольшого
организма, описанного в качестве монотипиче-
ского рода Onega Fedonkin, 1976 (Келлер, Федон-
кин, 1976). Малые размеры, наличие признаков
сегментации и, в то же время, наблюдаемая про-
стота строения позволили считать это существо
ювенильной формой членистых животных: чле-
нистоногих (Келлер, Федонкин, 1976; Glaessner,
1979) или аннелид (Федонкин, 1981). В дальней-
шем М.А. Федонкин отнес Onega к проартикуля-
там – установленному им типу многоклеточных
животных, вымерших, по-видимому, еще в до-
кембрии (Федонкин, 1985). Открытие и изучение
новых местонахождений макрофоссилий в Юго-
Восточном Беломорье, в том числе крупнейшего
в мире Зимнегорского, надолго отвлекло внима-
ние исследователей от сюзьминских находок.
Только в начале текущего столетия изучение но-
вых материалов, полученных в результате мас-
штабных поисковых работ, позволило уточнить
морфологию организма и расширить известный
диапазон его стратиграфического распростране-
ния (Иванцов, 2007). Тогда же выяснилось, что
название Onega преоккупировано родом совре-
менных южноамериканских цикадок семейства
Cicadellidae – Onega Distant, 1908 (Takiya, Cavi-
chioli, 2004).

В настоящей статье дается новое родовое на-
звание для сюзьминского ископаемого организ-
ма, модифицируются диагноз рода и описание
вида. В целях обоснования систематического по-
ложения таксона сформулированы уточненные
характеристики типа Proarticulata и подчиненных
таксонов высокого ранга.

ОБСУЖДЕНИЕ
Тип Proarticulata выделен в составе вендской

фауны на основе изучения билатерально-симмет-
ричных животных, обладающих симметрией
скользящего отражения и первоначально объеди-
ненных в классы Vendiamorpha и Dipleurozoa
(Федонкин, 1985). В настоящей работе мы обос-
новываем выделение третьего класса проартику-
лят – Cephalozoa. За прошедшие годы, благодаря
систематическим раскопкам и детальному иссле-
дованию представительного ископаемого мате-
риала (Иванцов, 2007, 2008, 2011), проартикуляты
обрели статус группы вендских беспозвоночных
наибольшего видового разнообразия, хотя их рас-
пространение ограничено только верхним вен-
дом Восточной Европы (включая Урал) и эдиака-
рием Южной Австралии. Dickinsonia Sprigg, 1947,
одно из классических ископаемых неопротеро-
зоя, описанию и интерпретации которого посвя-
щено множество статей, является типичным
представителем проартикулят.

Проартикуляты обладали низким и широким
метамерным телом, но не имели боковых или
вентральных придатков, способных выполнять
функции конечностей. Известны следы питания
проартикулят, позволяющие считать их много-
клеточными животными, способными к актив-
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ному передвижению и питанию (Иванцов, Мала-
ховская, 2002; Fedonkin, 2002; Gehling et al., 2005;
Иванцов, 2011). Одной из характерных черт орга-
низации проартикулят является их “дочлени-
стость” – разделение тела на два ряда “полусег-
ментов” (изомеров), смещенных друг относи-
тельно друга по обе стороны сагиттальной
плоскости (Федонкин, 1985; Иванцов, 2008). На
ископаемых остатках проартикулят всех извест-
ных видов чередующееся расположение изомеров
(симметрия скользящего отражения) обычно вы-
ражено достаточно четко, но иногда встречаются
экземпляры, у которых изомеры расположены
супротивно. В качестве примера этого приводит-
ся ювенильная форма Dickinsonia costata (Gehling
et al., 2005; Evans et al., 2017; Hoekzema et al., 2017;
Dunn et al., 2018). Следует отметить, что супро-
тивное расположение наблюдается, и то далеко
не всегда, у небольших экземпляров, обладающих
тонкими изомерами. У проартикулят, имеющих
широкие изомеры, случаев его не известно. Тем
не менее, некоторые исследователи именно су-
противное расположение считают исходным и
описывают дикинсоний, соответственно, как
нормально сегментированные организмы (Glaes-
sner, Wade, 1966; Wade, 1972; Jenkins, 1992; Gehling
et al., 2005; Evans et al., 2017; Hoekzema et al., 2017;
Dunn et al., 2018). Здесь мы приводим изображе-
ния большого и маленького экземпляров одного
из видов дикинсоний, обладающих тонкими изо-
мерами, чередующееся расположение которых
видно вполне явственно (табл. III, фиг. 2, 3). Чет-
кость и правильность отпечатков, на наш взгляд,
свидетельствует об отсутствии деформаций тела
и, соответственно, о первичности именно такого
расположения изомеров. Небольшого посмерт-
ного продольного сдвига той или другой стороны
тела было бы достаточно для того, чтобы у ма-
ленького образца (таблица III, фиг. 3) изомеры
встали супротивно (или наоборот). Однако труд-
но объяснить сдвигом отсутствие непрерывности
гребней, отмечающих границы между изомера-
ми, наблюдаемое на оси тела крупного образца
(табл. III, фиг. 2). Конечно, демонстрацией все
новых и новых экземпляров доказать первич-
ность какого-либо положения трудно. Но сама
возможность разделения на отпечатках «сегмен-
тов» на две части строго по оси тела и смещение
этих половин друг относительно друга, чем бы
они ни были вызваны, свидетельствует о наличии
в теле животного некоей продольной структуры:
мембраны, тяжа или другой линейной зоны, с ко-
торой смыкаются проксимальные концы изоме-
ров. Присутствие узкой продольной преграды,
делящей тело на две достаточно независимые по-
ловины, противоречит плану строения фанеро-
зойских членистых животных и не отмечается на
их ископаемых остатках. Таким образом, тип
Proarticulata может быть противопоставлен всем

остальным одиночным сегментированным мно-
гоклеточным животным.

Расчлененная структура, формирующая ха-
рактерный отпечаток проартикулят, по-видимо-
му, представляет лишь часть тела организма. Это
тонкостенное образование облекало сверху и
снизу внутренние области тела (Ivantsov et al.,
2019) и состояло из вещества, более плотного и
устойчивого к разложению, чем другие материа-
лы, составлявшие тело проартикулят (Bobrovskiy
et al., 2019). Снаружи она была покрыта тканью
иного рода, на спинной стороне тела формиро-
вавшей щит, иногда не расчлененный. Внешняя
поверхность щита несла бугорки и иные выросты.
Предполагается, что расчлененная структура
представляла собой базальную мембрану, а рас-
полагавшееся поверх нее образование – эктодер-
мальные покровы (Ivantsov et al., 2019).

По мнению Е. Дзика, у Dipleurozoa (таксон
высокого ранга, помимо Dickinsonia, включаю-
щий в себя также несколько родов Cephalozoa
предлагаемой здесь системы) внутри тела над не-
сущим выросты прямым кишечным трактом рас-
полагалось особое метамерное образование, со-
стоявшее из серии мускульных камер. В анатоми-
ческом строении диплеврозой Дзик прослеживает
гомологии с немертинами и некоторыми вторич-
норотыми (Dzik, Ivantsov, 1999; Dzik, Martyshyn,
2015). Однако дорсальное расположение мета-
мерного образования не подтверждается ископа-
емым материалом, а предложенная в указанных
работах интерпретация некоторых слабо выра-
женных на отпечатках структур, как, например,
мускулистой глотки или сериально расположен-
ных гонад, кажется слабо обоснованной.

В противоположность таким представлениям,
Федонкин (Fedonkin, 2002) интерпретировал ме-
тамерную структуру Dickinsonia, Ovatoscutum и
Andiva как ребристый, тонкий и гибкий дорсаль-
ный покров или панцирь, что оставляет откры-
тым вопрос о расчлененности нижележащей ча-
сти тела проартикулят. Однако нам известны сле-
ды питания некоторых видов, в том числе
D. costata, которые представляют собой, по сути,
отпечатки вентральной поверхности этих орга-
низмов. Судя по следам, верхняя и нижняя сторо-
ны проартикулят были расчленены одинаковым
образом (Иванцов, 2011).

Рост тела в онтогенезе проартикулят реализо-
вывался двумя процессами: приращением коли-
чества изомеров (или их пар, которые отдельные
авторы считают сегментами) и увеличением их
линейных размеров (Runnegar, 1982; Ivantsov,
2004; Hoekzema et al., 2017). Обычно считается,
что зона роста располагалась на приостренном
конце тела проартикуляты, где происходило до-
бавление новых маленьких изомеров (Runnegar,
1982; Sperling, Vinther, 2010; Gold et al., 2015; Evans
et al., 2017). По альтернативной гипотезе зона ро-
ста у дикинсоний находилась между непарной ло-
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Таблица III
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пастью и остальным телом, и новые изомеры до-
бавлялись путем вставки (Hoekzema et al., 2017;
Dunn et al., 2018). Приостренный конец, несущий
маленькие изомеры, обычно интерпретируется
как задний (Glaessner, Wade, 1966; Wade, 1972;
Runnegar, 1982), но определенным это стало лишь
после находок ориентированных следов переме-
щения и питания животного вместе с отпечатка-
ми тела (Иванцов, Малаховская, 2002; Gehling
et al., 2005; Иванцов, 2011). В нашей коллекции
имеется экземпляр D. cf. menneri, у которого
впервые наблюдается интересное тератологиче-
ское явление – прижизненное расщепление оси
тела надвое с формированием дополнительной
линии чередующихся изомеров (табл. III, фиг. 4).
Данный экземпляр подтверждает предположение
о заднем терминальном расположении зоны ро-
ста у проартикулят. На противоположном (перед-
нем) конце тела у многих проартикулят распола-
гается непарная лопасть, нерасчлененный отдел,
который у дикинсоний имеет субтреугольные
очертания. Этот отдел выражен в разной степени
среди таксонов Dipleurozoa и Cephalozoa; он ин-
терпретируется здесь как элемент начального
эволюционного развития цефализации Metazoa.
Вполне вероятно, что у активно передвигавшихся
животных на этом переднем конце концентриро-
вались сенсорные клетки (механорецепторы, хе-
морецепторы, терморецепторы и другие), реаги-
ровавшие на различные формы раздражения. У
маленьких и ювенильных проартикулят головной
отдел имеет относительно большие размеры и мо-
жет охватывать туловище не только спереди, но и
с боков (Иванцов, 2008). Рост и переход к более
взрослым формам у дикинсоний сопровождается
скачкообразным увеличением числа изомеров,
что может свидетельствовать о существовании в
онтогенезе проартикулят особой личиночной
стадии (Zakrevskaya, Ivantsov, 2017).

Сходство Cephalonega nom. nov. с проартику-
лятами и, прежде всего, с ювенильными экзем-
плярами некоторых представителей класса Ceph-
alozoa, определяется наличием головного отдела
и характером расчленения тела, чередующимся

расположением поперечных элементов туловищ-
ного отдела и мелкобугорчатой скульптурой на-
ружной поверхности. Удивительной структурой,
выявленной только у сюзьминской проартикуля-
ты, являются две тонкие нити, отходящие от зад-
него конца расчлененной области (Ivantsov et al.,
2019). Судя по тому, что они наблюдаются у эк-
земпляров с хорошо видимыми бугорками, и их
присутствие никак не сказывается на размерах и
форме близлежащих изомеров, эти нити имеют
эктодермальную природу.

Обращает на себя внимание массовое появле-
ние в захоронениях маленьких цефалонег пример-
но одного размера (рис. 1). Оно было обусловлено,
скорее всего, биологическими, а не тафономиче-
скими причинами, и не гранулометрическим со-
ставом пород, поскольку во всех случаях организ-
мы были захоронены на месте обитания без пере-
носа и сортировки по размеру, а размер зерен
песчаника, который теоретически мог бы повли-
ять на возможность различения отпечатков, во
всех местонахождениях был разным. Явление мо-
жет свидетельствовать о начале определенной фа-
зы индивидуального развития животного, напри-
мер, оседания плавающей стадии на дно.

Ниже приводим уточненные морфологиче-
ские характеристики типа Proarticulata и подчи-
ненных таксонов высокого ранга. Авторы осозна-
ют трудности и условность надродовой система-
тики проартикулят, поскольку, несмотря на
обильный ископаемый материал, очень многое
остается неясным, особенно в части их анатоми-
ческого строения, раннего онтогенеза, гистоло-
гии и физиологии.

Изученный материал хранится в Палеонтоло-
гическом ин-те им. А.А. Борисяка РАН (ПИН)
(колл. №№ 3992, 3993, 4716, 4852, 4853). Полевые
работы и подготовка каменного материала прове-
дены при поддержке РФФИ, грант № 17-05-
02212-a. Лабораторные и теоретические исследо-
вания поддержаны субсидией на выполнение
фундаментальных исследований по теме госзада-
ния ПИН РАН “Появление жизни, становление
биосферы и развитие древних биот”.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I I I
Проартикуляты из отложений верхнего венда Юго-Восточного Беломорья; фиг. 1–5 – естественные отпечатки,
фиг. 6–10 – латексные слепки; длина масштабного отрезка: фиг. 1–3 – 1 см, фиг. 5–9 – 0.5 см, фиг. 10 – 0.3 см.
Фиг. 1–4. Dickinsonia cf. menneri (Keller, 1976): 1 – экз. ПИН, № 4716/5148, один из самых крупных экземпляров вида;
2 – экз. ПИН, № 4716/5165, деталь, демонстрирующая характерное для проартикулят чередующееся расположение
изомеров; 3 – экз. ПИН, № 4716/5150, экземпляр среднего размера (большая величина головного отдела сравнительно
с толщиной изомеров, долго сохраняющаяся в онтогенезе – диагностический признак вида); 4 – экз. ПИН,
№ 4716/5146, экземпляр с прижизненным повреждением заднего конца тела, приведшим к расщеплению зоны обра-
зования новых изомеров и последующему росту в двух направлениях: 4а – общий вид, 4б – деталь; Лямицкий берег,
Лямицкое местонахождение, локальное скопление L2(XII); усть-пинежская свита, архангельские слои.
Фиг. 5–10. Cephalonega stepanovi (Fedonkin, 1976): 5 – голотип ПИН, № 3992/5049; 6 – экз. ПИН, № 3992/5005 (стрел-
ка указывает на нитевидный вырост); 7 – экз. ПИН, № 3992/5041; р. Сюзьма, местонахождение Сюзьминское, локаль-
ное скопление SZ1(XX); сюзьминские слои; 8 – экз. ПИН, № 3993/6795; 9 – экз. ПИН, № 3993/6397; Зимний берег
Белого моря, местонахождение Зимнегорское, локальное скопление Z11(XXII); зимнегорские слои; 10 – экз. ПИН,
№ 4853/600; р. Солза, местонахождение Солзинское, локальное скопление SL1(VII); сюзьминские слои.
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Тип Proarticulata Fedonkin, 1985. Многоклеточ-
ные животные с низким широким телом, поделен-
ным полностью или частично на два ряда однотип-
ных элементов – изомеров, расположенных в чере-
дующемся относительно продольной оси тела
порядке. На переднем конце тела у многих предста-
вителей обособляется нерасчлененный головной
отдел. У небольших форм он может окружать с бо-
ков расчлененный (туловищный) отдел.

Внутренние структуры представлены ком-
плексами каналов. Один из них состоит из круп-
ного осевого канала, одиночного или двойного, и
серии более мелких боковых каналов, иногда ди-
хотомически ветвящихся. Этот комплекс интер-
претируется как пищеварительно-распредели-
тельная система. Другой комплекс состоит из
множества тонких ветвящихся каналов, располо-
женных преимущественно в головном отделе. Он
интерпретируется как секреторный орган, также,
вероятно, связанный с пищеварением.

Судя по найденным вереницам следов в ассо-
циации с остатками тел следообразователей, по

крайней мере, три вида проартикулят передвига-
лись и питались верхним слоем микробных ма-
тов, разрушая его своей вентральной поверхно-
стью. Пищеварение было либо наружное, либо
происходило в особых карманах пищеваритель-
но-распределительной системы, щелевидно от-
крывавшихся на вентральную сторону. Протя-
женность следов свидетельствует о способности
проартикулят относительно быстро перемещать-
ся на значительные расстояния, что говорит о на-
личии у них развитой мускулатуры.

Рост проартикулят осуществлялся путем уве-
личения размеров тела и умножения числа изоме-
ров. Прибавление новых изомеров происходило
на заднем конце тела в течение всей жизни или
только на начальных этапах онтогенеза. Для не-
которых видов доказано существование личинки,
характеризовавшейся относительно крупным го-
ловным и мало расчлененным туловищным отде-
лами и, вероятно, имевшей иные, нежели у взрос-
лого организма, экологические предпочтения.

Рис. 1. Пропорции тела Cephalonega stepanovi (Fedonkin, 1976): а – для вида в целом, б – по отдельным захоронениям.
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Симметрия скользящего отражения, опреде-
ляющая архитектонику ряда групп вендского
бентоса, включая прикрепленные модулярные
формы и подвижные билатеральные проартику-
ляты, интерпретируется как результат спираль-
ного роста тела (возможно, и спирального дроб-
ления яйца), что допускает предположение о фи-
логенетической связи между этими группами
(Fedonkin, 2017).

Класс Vendiamorpha Fedonkin, 1985. Проартику-
ляты преимущественно небольших размеров. Го-
ловной отдел отсутствует. Внешние концы изо-
меров обращены вбок и назад. Осевая структура
состоит из осевого канала и боковых ответвле-
ний, на один изомер приходится одно ответвле-
ние. К этому классу относятся роды Paravendia
Ivantsov, 2004, Vendia Keller, 1969 и, возможно,
Karakhtia Ivantsov, 2004.

Класс Dipleurozoa Harrington et Moore, 1955.
Проартикуляты от небольших до очень крупных
размеров. На ранней стадии развития организма
его головной отдел имеет форму полукруга или
широкого треугольника, а внешние концы изо-
меров обращены вбок и назад. На средних и позд-
них стадиях изомеры расположены субрадиаль-
но, а головной отдел по форме и размерам прибли-
жается к передним изомерам. Осевая структура
состоит из одиночного или парного осевого кана-
ла и боковых ответвлений, число которых может
быть существенно меньше числа изомеров. Класс
включает в себя один род Dickinsonia Sprigg, 1947.

Класс Cephalozoa Ivantsov, 2004. Проартикуля-
ты от небольших до крупных размеров. Головной
отдел четко обособлен на всех стадиях онтогене-
за, имеет форму от полукруглой до серповидной.
Внешние концы изомеров обращены назад. Осе-
вая структура состоит из осевого канала и боко-
вых ответвлений, либо из одних ответвлений; на
один изомер приходится одно ответвление. На
спинной стороне ювенильных экземпляров ино-
гда развита скульптура в виде мелких бугорков.
Класс объединяет большинство родов проартику-
лят, в том числе: Andiva Fedonkin, 2002, Archaea-
spinus Ivantsov, 2007, Cephalonega Fedonkin, nom.
nov., Cyanorus Ivantsov, 2004, Ivovicia Ivantsov,
2007, Lossinia Ivantsov, 2007, Marywadea Glaessner,
1976, Ovatoscutum Glaessner et Wade, 1966, Podoli-
mirus Fedonkin, 1983, Praecambridium Glaessner et
Wade, 1966, Spriggina Glaessner, 1958, Tamga
Ivantsov, 2007, Yorgia Ivantsov, 1999.

К Л А С С CEPHALOZOA

ОТРЯД И СЕМЕЙСТВО НЕ УСТАНОВЛЕНЫ

Род Cephalonega Fedonkin, nom. nov.

Onega (non Distant, 1908): Келлер, Федонкин, 1976, с. 42;
Glaessner, 1979, c. 104; Федонкин, 1981, с. 20; Вендская систе-
ма, 1985, с. 56; Федонкин, 1987, с. 104; Иванцов, 2007, с. 4, 5.

Н а з в а н и е  р о д а – от родового названия
Onega и κεϕαλή греч. – голова.

Т и п о в о й  в и д – Onega stepanovi Fedonkin,
1976 из позднего венда Архангельской обл.

Д и а г н о з. Тело преимущественно с овои-
дальным контуром, с расширенным и слегка при-
тупленным передним концом; подразделяется на
два отдела: нерасчлененный головной и туловищ-
ный, поделенный на два ряда изомеров; при этом
головной отдел окружает туловищный со всех
сторон. Изомеры имеют вид резких овальных вы-
ступов, небольших, слегка удлиненных в попе-
речном к оси тела направлении, собранных в
компактную группу. Спинная поверхность по-
крыта мелкими бугорками. От заднего края туло-
вищного отдела отходят два тонких нитевидных
выроста, направленные назад.

С р а в н е н и е. Род имеет сходство с проарти-
кулятами мелких размеров и ювенильными фор-
мами крупных цефалозой полным охватом голов-
ным отделом области с изомерами (Tamga, Yorgia,
Ovatoscutum) и бугорчатой скульптурой спинной
поверхности (Yorgia, Archaeaspinus, Lossinia). От-
личается овоидным контуром тела и маленькими,
собранными в компактную группу изомерами и
наличием нитевидных выростов.

З а м е ч а н и я. Формальный диагноз рода
впервые был опубликован М. Глесснером (Glaess-
ner, 1979). Положение переднего конца тела опре-
делено по аналогии с другими проартикулятами.

С о с т а в. Типовой вид.

Cephalonega stepanovi (Fedonkin, 1976)

Табл. III, фиг. 5–10

Onega stepanovi: Келлер, Федонкин, 1976, с. 42, табл. III,
фиг. 3, 6; Федонкин, 1981, с. 71, табл. XIII, фиг. 5, 6; Федон-
кин, 1985, с. 93, табл. XIX, фиг. 1, 2, 4, 8, 9; Иванцов, 2007,
с. 4, табл. III, фиг. 7, 8, рис. 3, в.

Г о л о т и п – ПИН, № 3992/5049 (ранее ГИН,
№ 4464/57В), отпечаток; Архангельская обл.,
Летний берег Белого моря, прав. берег р. Сюзьма
в 5.5 км выше устья, местонахождение Сюзьмин-
ское; верхний венд, усть-пинежская свита, сюзь-
минские слои, локальное скопление SZ1(XX)
(Келлер, Федонкин, 1976, табл. III, фиг. 6; Фе-
донкин, 1981, табл. XIII, фиг. 6; Вендская систе-
ма, 1985, с. 93, табл. XIX, фиг. 8).

О п и с а н и е. Контур тела у маленьких экзем-
пляров эллиптический, у более крупных – овои-
дальный; максимальная ширина наблюдается
вблизи переднего конца туловищного отдела.
Длина переднего участка головного отдела (пред-
шествующего туловищному) вдвое больше, чем
заднего (находящегося позади от туловищного
отдела), и чем его ширина с боков; и лишь немно-
гим меньше длины туловищного отдела. Изоме-
ры овальные, ориентированы субрадиально. Раз-
мер изомеров увеличивается от первой пары до
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четвертой, затем постепенно уменьшается. Види-
мое число изомеров – 8–10 пар.

Наблюдаются два варианта сохранности туло-
вищного отдела. В первом варианте его поверх-
ность ровная по высоте или слегка прогнутая в
осевой части, изомеров не видно (табл. III,
фиг. 10), либо их границы представлены тонкими
бороздками; иногда заметна скульптура, состоя-
щая из равномерно рассеянных бугорков
(табл. III, фиг. 8, 9). Изомеры могут хорошо выде-
ляться как на краях, так и на оси отдела, и демон-
стрировать характерное для проартикулят чере-
дование (табл. III, фиг. 9). Во втором варианте на
оси отдела располагается широкий и глубокий
желобок, а изомеры имеют вид коротких, в той
или иной степени деформированных валиков,
упирающихся своими внутренними концами в
осевую ложбину (табл. III, фиг. 6, 7). По всей ви-
димости, эти два варианта сохранности отражают
различные стадии разложения вещества туло-
вищного отдела, сопровождавшегося коллапсом
наименее плотных участков – внутренних частей
изомеров и осевой структуры (рис. 2).

Головной отдел по внешнему краю окружен
узкой каймой, наиболее рельефно выступающей
на его переднем конце. Спинная поверхность по-
крыта мелкими коническими бугорками, размер
которых немного увеличивается от внешнего
края в сторону центра. От заднего края туловищ-
ного отдела отходят два тонких нитевидных вы-
роста, направленные назад (табл. III, фиг. 6). Их

длина составляет не менее половины длины туло-
вищного отдела (Ivantsov et al., 2019, рис. 3).

Р а з м е р ы (рис. 1). Минимальная измеренная
длина составляет 2.5 мм, максимальная – 8.2 мм;
имеется также один существенно больший по
размерам, но плохо сохранившийся фрагментар-
ный экземпляр (ПИН, № 4853/1120), предполо-
жительно относящийся к описываемому виду,
неполная длина которого достигает 17 мм.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Верхний венд, усть-
пинежская свита, сюзьминские, зимнегорские,
мезенская свита, ергинские слои; Юго-Восточ-
ное Беломорье, Архангельская обл.

М а т е р и а л. 119 экз., в том числе: местона-
хождение Сюзьминское, локальное скопление
SZ1(XX) – 80 экз. (ПИН, №№ 3992/401, 504, 505,
5003, 5005, 5006, 5008, 5016–5023, 5025–5046,
5049–5051, 5074, 5075, 5078, 5081–5089, 5102–
5107, 5111–5131, 5133); местонахождение Карах-
тинское Южное, локальное скопление K2(VI) –
4 экз. (ПИН, №№ 4852/103, 111, 270, 276); место-
нахождение Солзинское, локальное скопление
SL1(VII) “Основное” – 17 экз. (ПИН,
№№ 4853/94, 158, 598, 600–603, 840–846, 1042,
1043, 1096), не проиндексированное скопление –
2 экз. (ПИН, №№ 4853/1120, 1121); местонахожде-
ние Зимнегорское, обнажение Еловое Южное –
1 экз. (ПИН, № 3993/6439), локальное скопление
Z11(XXII) “Верхний желтый” – 10 экз. (ПИН,
№№ 3993/5682, 5690, 6395-97, 6415, 6663–6666),
локальное скопление Z1(I) “Кимберелловые

Рис. 2. Схематическая реконструкция Cephalonega stepanovi (Fedonkin, 1976): а – вид сверху, эктодермальный покров
на правой половине туловищного отдела удален, б – поперечное сечение, в – то же, для коллапсировавшего тела. Oбо-
значения: из – изомер, ос – осевая структура, нв – нитевидные выросты.
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линзы” – 5 экз. (ПИН, №№ 3993/5617, 5618, 5685,
5689, 6893).
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Cephalonega, New Generic Name and the System of Vendian Protarticulata
A. Yu. Ivantsov, M. A. Fedonkin, A. L. Nagovitsyn, M. A. Zakrevskaya

The genus of Vendian macroorganisms, Onega Fedonkin, was re-described and a new name Cephalonega was
proposed for it in an exchange for the preoccupied one. Evidences are given for the fact that this genus belongs
to Proarticulata, an extinct phylum of Metazoa. A detailed characterization of the phylum and all Proarticu-
lata classes is given for the first time.
Keywords: Late Vendian, Ediacaran, Proarticulata, Vendiamorpha, Dipleurozoa, Cephalozoa, Onega, Ceph-
alonega



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


