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Изучены мшанки, инкрустирующие ростры белемнитов, из верхнего мела Среднего Поволжья
(окрестности гг. Вольск и Шиханы) и Центрального Крыма (г. Ак-Кая). Из-за плохой сохранности
колоний в них отсутствуют многие диагностические признаки, поэтому большинство видов приве-
дено в открытой номенклатуре. Изученные мшанки из Среднего Поволжья происходят из сантона–
маастрихта и представлены видами Cyclostomata gen. et sp. indet. (класс Stenolaemata), Herpetopora
cf. anglica Lang, Hillmeropora sp., ?Marginaria sp., Pyriporella sp., Tyloporella sp., Rhagasostoma gibbosu-
lum Brydone и Aechmellina cf. anglica (Brydone) (класс Gymnolaemata, отряд Cheilostomata). Мшанки
г. Ак-Кая происходят из кампана–маастрихта и включают виды Plagioecia sp. (отряд Cyclostomata),
?Electra sp., ?Conopeum sp. и Anornithopora sp. (отряд Cheilostomata). Сведения о хейлостомных
мшанках г. Ак-Кая, а также о сантон-кампанском комплексе мшанок Среднего Поволжья приво-
дятся впервые. Изученные виды мшанок из обоих регионов принадлежат к родам, широко распро-
страненным в верхнемеловых отложениях Евразии и США.
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ВВЕДЕНИЕ

Мшанки широко распространены в верхне-
меловых отложениях Среднего Поволжья и
Крыма (Фогт, 1962; Вискова, 1965, 1972, 2004,
2005; Kvachko, 1995; Koromyslova, Seltser, 2020).
Тем не менее, новые находки мшанок из этих ре-
гионов свидетельствуют о том, что к настоящему
времени их таксономический состав полностью
не выявлен.

В данной работе описаны новые комплексы
мшанок, установленные в сантоне–маастрихте
Саратовской обл. (окрестности двух городов:
Вольск и Шиханы, правый берег р. Волги) и кам-
пане–маастрихте Центрального Крыма (гора Ак-
Кая, Белогорский р-н). Цель данной работы –
расширить наши знания о таксономическом раз-
нообразии и палеобиогеографии позднемеловых
мшанок Среднего Поволжья и Крыма.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Коллекция ростров белемнитов с инкрустиру-

ющими их мшанками была собрана в середине XX в.
Д.П. Найдиным [геологический факультет Москов-
ского государственного ун-та им. М.В. Ломоносова
(МГУ)] и хранится в Музее землеведения МГУ
(МЗ МГУ), №№ 142 и 144.

Все колонии мшанок, обнаруженные на ро-
страх, были изучены на сканирующих электрон-
ных микроскопах (СЭМ) Tescan Vega 2 и Tescan
Vega 3 в Палеонтологическом ин-те им. А.А. Бо-
рисяка Российской академии наук (ПИН РАН),
Москва. Образцы изучались без покрытия с ис-
пользованием детектора обратного рассеяния
(BSE), работающего в низком вакууме (10 Па) при
напряжении 20 и 30 кВ. Замеры элементов коло-
ний мшанок были получены с СЭМ-изображе-
ний. Приведенные размеры в тексте даны в мкм в
следующей последовательности: наблюдаемый
диапазон, затем (в скобках) среднее арифметиче-
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Рис. 1. Схема местонахождений образцов. Звездочкой отмечены места находок.
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Выделены и измерены следующие элементы
колоний: АвД – авикулярий, длина; АвШ – ави-
кулярий, ширина; АзД – автозооид, длина;
АзШ – автозооид, ширина; АпД – апертура авто-
зооида, длина; АпШ – апертура автозооида, ши-
рина; КзД – кенозооид, длина; КзШ – кенозооид,
ширина; ОвД – овицелла, длина; ОвШ – овицел-
ла, ширина; ОпД – опезия автозооида, длина;
ОпШ – опезия автозооида, ширина; ОрД – ори-
фис автозооида, длина; ОрШ – орифис автозоои-
да, ширина; ОпAвД – опезия авикулярия, длина;
ОпAвШ – опезия авикулярия, ширина.

ГЕОГРАФИЧЕСКОЕ И СТРАТИГРАФИЧЕСКОЕ 
РАСПРОСТРАНЕНИЕ ИНКРУСТИРОВАННЫХ 

РОСТРОВ БЕЛЕМНИТОВ

Изученные образцы белемнитов происходят
из двух регионов (рис. 1), из близких к кампану–
маастрихту стратиграфических интервалов, хотя
их точное положение в разрезах неизвестно.

Первая группа местонахождений относится к
карьерам, расположенным в окрестностях Вольска
и Шихан в Среднем Поволжье (Саратовская обл.,
Россия). Из окрестностей Шихан в коллекции
присутствует один инкрустированный мшанкой
обломок белемнита (экз. МЗ МГУ, № 142/8), ко-
торый может быть условно определен только до
семейства Belemnitellidae Pavlow, 1914 (рис. 2, а);
происходит он из интервала от сантона до ма-
астрихта.

Стратиграфическая последовательность и рас-
пределение белемнитов в разрезах карьеров
“Коммунар” и “Большевик” окрестностей Воль-
ска, откуда происходят находки, подробно описа-
ны ранее (Олферьев и др., 2009а, б, 2014; Бара-
бошкин и др., 2019; Сельцер и др., 2020). Разрез
представлен известняками, мергелями и писчим
мелом общей мощностью около 40–50 м, и охва-
тывает интервал от турона до маастрихта.

Два образца происходят из карьера “Комму-
нар”. Экз. МЗ МГУ, № 144/1 (рис. 2, б, в) пред-
ставлен обломками альвеолярной части белемни-
та; он не может быть определен точнее, чем пред-
ставитель семейства Belemnitellidae Pavlow, 1914,
и поэтому относится к интервалу от сантона до
маастрихта. Экз. МЗ МГУ, № 142/4 (прежний но-
мер 5381/3) (рис. 2, г) имеет более полную сохран-
ность и может быть определен как Belemnitella ex
gr. praecursor Stolley, 1897. Эти белемниты распро-
странены в интервале от верхнего сантона до
нижнего кампана.

В каком карьере был найден экз. МЗ МГУ,
№ 142/7 (рис. 2, д), неизвестно. Однако сам обра-
зец имеет сравнительно хорошую сохранность и
отличается веретеновидной уплощенной в спин-
но-брюшном направлении формой, характерной
для Belemnella licharewi Jeletzky, 1941 и для одно-
именной зоны верхнего кампана.

Наконец, экз. МЗ МГУ, № 144/2 (прежний но-
мер 6309-5) (рис. 2, е), происходящий из карьера
“Большевик”, также имеет достаточно полную
сохранность. Он представлен крупным ростром
веретеновидной формы и может быть отнесен к
Belemnella lanceolata (von Schlotheim, 1813). Как
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было показано ранее (Барабошкин и др., 2019),
данный вид белемнитов характеризует верхнюю
часть кампанского яруса и нижнюю часть ма-
астрихтского яруса.

Другое местонахождение – гора Ак-Кая (Бе-
лая Скала), расположенная к северу от г. Белогор-
ска (Центральный Крым). Несмотря на то, что
этот разрез хорошо обнажен и посещался многи-
ми поколениями геологов, детали его строения
изучены недостаточно полно. Сведения о строе-
нии интересующего нас стратиграфического ин-
тервала и распределении белемнитов (по данным
А.С. Алексеева) приведены в: Барабошкин и др.
(2016). Разрез верхнего кампана–маастрихта
представлен здесь толщей мергелей и песчаников
(в верхней части) мощностью около 140–150 м, из
которых на редких уровнях встречаются ростры
белемнитов.

Экз. МЗ МГУ, № 144/3 (прежний номер 5165/9)
(рис. 2, ж) имеет более полную сохранность и, ве-
роятно, относится к виду Belemnella lanceolata,

который был распространен в позднем кампане и
раннем маастрихте.

Экз. МЗ МГУ, № 144/4 (прежний номер 5143/1)
(рис. 2, з), вероятно, является кампанским пред-
ставителем с коротким скульптированным ро-
стром, определенным как Belemnitella mucronata
(von Schlotheim, 1813).

Экз. МЗ МГУ, № 144/5 (прежний номер 2548/2)
(рис. 2, и) представляет собой фрагмент апикаль-
ной части ростра и не может быть определен точ-
нее, чем представитель семейства Belemnitellidae.
С учетом строения разреза, этот образец характе-
ризует верхний кампан–маастрихт.

ХАРАКТЕРИСТИКА МШАНОК 
ИЗ ОКРЕСТНОСТЕЙ ВОЛЬСКА И ШИХАН

Новые находки мшанок из окрестностей Воль-
ска (карьеры “Большевик” и “Коммунар”) и Ши-
хан происходят из интервала сантона–маастрих-
та. Они принадлежат к восьми видам из классов

Рис. 2. Ростры белемнитов, инкрустированные мшанками, из верхнего сантона–маастрихта окрестностей Шихан (а),
Вольска (б–е) и г. Ак-Кая (ж–и): а – ?Belemnitellidae Pavlow, 1914, экз. МЗ МГУ, № 142/8; б, в – Belemnitellidae Pavlow,
1914, экз. МЗ МГУ, № 144/1; г – Belemnitella sp. ex gr. praecursor Stolley, 1897, экз. МЗ МГУ, № 42/4; д – Belemnella li-
charewi Jeletzky, 1941, экз. МЗ МГУ, № 142/7; е – B. lanceolata (von Schlotheim, 1813), экз. МЗ МГУ, № 144/2; ж –
B. lanceolata (von Schlotheim, 1813), экз. МЗ МГУ, № 144/3; з – Belemnitella mucronata (von Schlotheim, 1813),
экз. МЗ МГУ, № 144/4; и – Belemnitellidae Pavlow, 1914, экз. МЗ МГУ, № 144/5. Масштабная линейка: 1 см.
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Stenolaemata (отряд Cyclostomata) и Gymnolaema-
ta (отряд Cheilostomata).

К первому классу отнесен один вид, Cyclosto-
mata gen. et sp. indet. (рис. 3, а), экз. МЗ МГУ,
№ 144/6, белемнит Belemnitella sp. ex gr. praecursor
(экз. МЗ МГУ, № 142/4); верхний сантон–ниж-
ний кампан. Фрагмент вертикально-растущей
булавовидной колонии, 1 мм высотой и 2 мм ши-
риной, с широким основанием, представлен на-
чальной стадией роста, поэтому необходимые ди-
агностические признаки для определения до ро-
дового и видового уровня отсутствуют.

Ниже приводится характеристика мшанок от-
ряда Cheilostomata. Из-за плохой сохранности ко-
лоний до видового уровня были идентифициро-
ваны только три образца, тогда как остальные
таксоны приводятся в открытой номенклатуре.

Herpetopora cf. anglica Lang, 1914 (рис. 3, б, в),
семейство Electridae Stach, 1937; экз. МЗ МГУ,
№ 142/4b, белемнит Belemnitella sp. ex gr. praecur-
sor (экз. МЗ МГУ, № 142/4); верхний сантон–
нижний кампан. Колония инкрустирующая,
представлена ветвящимися цепочками с унисе-
риально расположенными автозооидами. Автозо-
оиды грушевидные, часто с длинной проксималь-
ной гимноцистой (кауда). По размеру опезии ав-
тозооидов (Д/Ш = 2.09) колония может быть
предположительно отнесена к виду H. anglica (см.
Thomas, Larwood, 1960; Taylor, McKinney, 2006).
Этот вид имеет широкое распространение и изве-
стен из отложений верхнего турона–маастрихта
Западной Европы и Северной Америки (Taylor,
1988, 2002; Martha et al., 2017). В Европе H. anglica
встречается с верхнего турона до низов кампана
(Taylor, McKinney, 2006). Другой близкий вид,
H. laxata (d’Orbigny, 1853), встречается, в основ-
ном, в кампане и маастрихте и отличается от H.
anglica более короткими и узкими апертурами ав-
тозооециев (Thomas, Larwood, 1960).

Размеры основных элементов колонии: АзД
(с кауда) 470–850 мкм (646 ± 171 мкм; N = 1, n = 5);
АзШ 200–340 мкм (274 ± 52 мкм; N = 1, n = 5);
ОпД (= ‘ha’ в: Thomas, Larwood, 1960) 380–575
мкм (437 ± 92 мкм; N = 1, n = 4); ОпШ (= ‘la’ в:
Thomas, Larwood, 1960) 160–265 мкм (209 ± 43 мкм;
N = 1, n = 4).

Hillmeropora sp. (рис. 2, е; 3, г, д), семейство Cal-
loporidae Norman, 1903; экз. МЗ МГУ, № 144/2a,
белемнит Belemnella lanceolata (экз. МЗ МГУ,
№ 144/2); верхний кампан–нижний маастрихт.
Колония инкрустирующая мультисериальная;
поровые камеры крупные. Автозооиды яйцевид-
ной формы и радиально расходятся от анцестру-
лы (в изученной колонии она разрушена), опезия
крупная (Д/Ш = 1.45). Гимноциста полностью
окружает криптоцисту: в проксимолатеральных
частях ее ширина варьирует от 30 до 150 мкм,
очень узкая в дистальной части. Криптоциста по-

груженная, узкая в дистальной части и расширя-
ется к проксимальной, однако ее границы в прок-
симальной части трудно различимы. Овицеллы
образованы гимноцистой дистального зооида,
эндооеций разрушен. Основания шипов, авику-
лярии и кенозооиды отсутствуют. Изученная ко-
лония может быть отнесена к недавно установ-
ленному роду Hillmeropora Martha, Niebuhr et
Scholz, 2017, поскольку имеет признаки, отвечаю-
щие его диагнозу (Martha et al., 2017). От типового
вида этого рода (Hillmeropora pavonina Martha,
Niebuhr et Scholz, 2017 из верхнего турона Герма-
нии) вольский экземпляр отличается более узкой
и погруженной криптоцистой, более короткими
автозооидами (вместо АзД 505–651 мкм у
H. pavonina), более длинными и узкими опезиями
(вместо ОпД 233–296 мкм и ОпШ 215–271 у
H. pavonina) и более мелкими овицеллами (вместо
ОвД 117–172 мкм и ОвШ 187–240 у H. pavonina).

Размеры основных элементов колонии: АзД
(с гимноцистой) 410–540 мкм (485 ± 48 мкм; N = 1,
n = 12); АзШ (с гимноцистой) 320–600 мкм (400 ±
± 80 мкм; N = 1, n = 12); ОпД 290–320 мкм (307 ±
± 15 мкм; N = 1, n = 3); ОпШ 190–240 мкм
(213 ± 25 мкм; N = 1, n = 3); ОвД 130–170 мкм
(143 ± 12 мкм; N = 1, n = 12); ОвШ 120–160 мкм
(138 ± 13 мкм; N = 1, n = 12).

?Marginaria sp. (рис. 2, д; 3, е–и), семейство
Calloporidae; экз. МЗ МГУ, № 142/7d, белемнит
Belemnella licharewi (экз. МЗ МГУ, № 142/7);
верхний кампан. Колония инкрустирующая
мультисериальная; поровые камеры крупные.
Автозооиды грушевидные с крупной опезией
(Д/Ш = 1.37). Гимноциста наиболее развита в
проксимальной части и полностью окружает уз-
кую криптоцисту. Присутствуют две пары ди-
стальных оснований шипов. Овицеллы образова-
ны гимноцистой дистального зооида, эндооеций
разрушен. Авикулярии овальные, с хорошо раз-
витой гимноцистой (?), образуют скопления на
отдельных участках колонии. Изученный экзем-
пляр предположительно может быть отнесен к
роду Marginaria Römer, 1840, так как в колонии
присутствуют скопления мелких авикуляриев,
неравномерно разбросанные между автозооида-
ми. Также для представителей этого рода харак-
терно развитие опезиальных шипов (Voigt, 1989).
У ?Marginaria sp. присутствуют две пары дисталь-
ных оснований шипов, как и у некоторых пред-
ставителей рода Wilbertopora Cheetham, 1954,
напр., W. ostiolatoides Martha, Niebuhr et Scholz,
2017 из верхнего турона Германии. Однако мел-
кие авикулярии W. ostiolatoides межзооидальные
без широкой гимноцисты и скоплений не образу-
ют (Martha et al., 2017). От представителей рода
Flustrellaria d’Orbigny, 1853, у которых также могут
быть развиты мелкие авикулярии, ?Marginaria sp.
отличается развитием только дистальных шипов,
а не по всему краю опезии. От описанных видов
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Рис. 3. Мшанки из верхнего сантона-маастрихта окрестностей Вольска: а – Cyclostomata gen. et sp. indet., экз. МЗ МГУ,
№ 144/6; б, в – Herpetopora cf. anglica Lang, 1914, экз. МЗ МГУ, № 142/4b, на в стрелкой показан автозооид с разрушен-
ной закрывающей пластиной; г, д – Hillmeropora sp., экз. МЗ МГУ, № 144/2a; е–и – ?Marginaria sp., экз. МЗ МГУ,
№ 142/7d. Обозначения: Ав: авикулярий; ?Ан: анцеструла; Гм: гимноциста; К: кауда; Кр: криптоциста; Ов: овицелла;
ОШ: основания шипов; ПК: поровая камера. Масштабные линейки: а, в, е – 500 мкм; б, г – 1 мм; д, ж – 200 мкм;
з, и ‒ 100 мкм.
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рода Marginaria из кампана–маастрихта США
(Taylor, McKinney, 2006) и маастрихта Мадагаска-
ра (Di Martino et al., 2018) отличается присутстви-
ем опезиальных шипов.

Размеры основных элементов колонии: АзД
(с гимноцистой) 260–310 мкм (292 ± 22 мкм; N = 1,
n = 5); АзШ 160–240 мкм (206 ± 32 мкм; N = 1,
n = 5); ОпД 160–180 мкм (170 ± 10 мкм; N = 1,
n = 5); ОпШ 110–140 мкм (124 ± 13 мкм; N = 1, n = 5);
ОвД 90–110 мкм (100 ± 10 мкм; N = 1, n = 3); ОвШ
90–110 мкм (97 ± 11 мкм; N = 1, n = 3).

Pyriporella sp. (рис. 2, д; 4, а–в), семейство Cal-
loporidae; экз. МЗ МГУ, № 142/7c, белемнит
Belemnella licharewi (экз. МЗ МГУ, № 142/7);
верхний кампан. Колония инкрустирующая муль-
тисериальная; поровые камеры крупные. Автозоо-
иды яйцевидной формы с крупной опезией
(Д/Ш = 1.31). Гимноциста хорошо развита в прок-
симолатеральной части, криптоциста узкая. При-
сутствует пара дистолатеральных и пара латераль-
ных оснований шипов. Овицеллы отсутствуют.
Авикулярии редкие межзооидальные столбовид-
ные. Изученная колония представлена начальной
стадией роста и отличается от других видов рода
Pyriporella Canu, 1911 очень редкими межзоои-
дальными авикуляриями, тогда как у P. peduncu-
lata (Shaw, 1967) и P. lacucarinatensis Taylor et
McKinney, 2006 из кампана и маастрихта США
(Taylor, McKinney, 2006), P. sagittaria (Brydone,
1910) из кампана Англии (Taylor, 2002) и типового
вида P. ameghinoi Canu, 1911 из датского яруса Ар-
гентины (Brezina et al., 2021) авикулярии адвен-
тивные, многочисленные, часто развиты на гим-
ноцисте автозооидов. Количество оснований ши-
пов, а также наличие редких авикуляриев на
начальной стадии роста сближает Pyriporella sp. с
видом P. lacucarinatensis. Однако у изученной
Pyriporella sp. автозооиды короткие и узкие (вме-
сто АзД 458–582 мкм, АзШ 242–431 мкм), а
опезии более мелкие (вместо ОпД 268–359 мкм,
ОпШ 123–260 мкм у P. lacucarinatensis). Кроме то-
го, у изученного экземпляра овицеллы отсутству-
ют, а у P. lacucarinatensis они гиперстомиальные.
Несмотря на указанные отличия, фрагментар-
ность изученной колонии не позволяет устанав-
ливать новые виды.

Размеры основных элементов колонии: АзД
330–460 мкм (408 ± 58 мкм; N = 1, n = 6); АзШ
220–280 мкм (248 ± 20 мкм; N = 1, n = 6); ОпД
210–270 мкм (240 ± 22 мкм; N = 1, n = 5); ОпШ
170–200 мкм (184 ± 11 мкм; N = 1, n = 5); АвД 250–
290 мкм (270 ± 28 мкм; N = 1, n = 2); АвШ 100–
120 мкм (110 ± 14 мкм; N = 1, n = 2); ОпAвД 110–
120 мкм (150 ± 7 мкм; N = 1, n = 2); ОпAвШ 60–
80 мкм (70 ± 14 мкм; N = 1, n = 2).

Tyloporella sp. (рис. 4, г, д), семейство Onycho-
cellidae Jullien, 1882; экз. МЗ МГУ, № 142/4c,
белемнит Belemnitella sp. ex gr. praecursor (экз. МЗ

МГУ, № 142/4); верхний сантон–нижний кам-
пан. Колония крупная, инкрустирующая, муль-
тисериальная. Автозооиды с редуцированной
гимноцистой, хорошо развитой криптоцистой и
крупной опезией (Д/Ш = 0.95). Авикулярии мел-
кие, дистолатерально направленные, расположе-
ны по одному дистально над каждой опезией ав-
тозооида. Овицеллы не наблюдались. Почти вся
поверхность колонии, за исключением ее ди-
стального края, стерта, и в связи с этим данный
экземпляр может быть определен только до рода.
Мшанка Tyloporella sp. отличается от типового
вида рода Tyloporella Voigt, 1989, T. reussi Voigt,
1989, происходящего из сеномана Германии
(Voigt, 1989; Martha et al., 2017), а также от ?T. lata
(Canu, 1911) из маастрихта Мадагаскара (Di Mar-
tino et al., 2018) дистолатерально направленными
авикуляриями, тогда как у перечисленных выше
видов авикулярии направлены дистально. От
T. smithi Di Martino et Taylor, 2013 из позднего
кампана–маастрихта Объединенных Арабских
Эмиратов (Di Martino, Taylor, 2013) и T. cretacea
(Canu et Bassler, 1926) из маастрихта США (Taylor,
McKinney, 2006) изученный экземпляр отличает-
ся дистолатеральным направлением авикуляриев
вместо проксимолатерального.

Размеры основных элементов колонии:
АзД 650–840 мкм (767 ± 81 мкм; N = 1, n = 6);
АзШ 390–490 мкм (432 ± 39 мкм; N = 1, n = 6);
ОпД 280–300 мкм (292 ± 9 мкм; N = 1, n = 4);
ОпШ 260–360 мкм (310 ± 48 мкм; N = 1, n = 4);
АвД 160–180 мкм (167 ± 10 мкм; N = 1, n = 4);
АвШ 100–110 мкм (102 ± 5 мкм; N = 1, n = 4).

Rhagasostoma gibbosulum Brydone, 1936 (рис. 2, б;
4, е–и), семейство Onychocellidae; экз. МЗ МГУ,
№ 144/1a, белемнит Belemnitellidae (экз. МЗ
МГУ, № 144/1); сантон–маастрихт. Колония ин-
крустирующая, мультисериальная. Анцеструла
округлая, диаметром 370 мкм. Автозооиды с тер-
минальной D-образной опезией (Д/Ш = 0.98),
редуцированной проксимальной гимноцистой и
хорошо развитой криптоцистой. Авикулярии
межзооидальные с асимметричным рострумом.
Овицеллы не наблюдались. Р. Брайдоном (Bry-
done, 1936) в качестве голотипа R. gibbosulum бы-
ла описана инкрустирующая колония из среднего
кампана Англии, тогда как позже к этому виду
были отнесены стержневидные колонии из кам-
панского отторженца Белоруссии и нижнего ма-
астрихта Германии (Koromyslova et al., 2018b).
Вольский экземпляр отличается от ранее описан-
ных экземпляров более крупными опезиями ав-
тозооидов.

Размеры основных элементов колонии:
АзД 400–560 мкм (494 ± 50 мкм; N = 1, n = 12);
АзШ 290–430 мкм (367 ± 40 мкм; N = 1, n = 12);
ОпД 120–165 мкм (136 ± 13 мкм; N = 1, n = 12);
ОпШ 120–160 мкм (140 ± 13 мкм; N = 1, n = 12);
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Рис. 4. Мшанки из сантона–маастрихта окрестностей Вольска: а–в – Pyriporella sp., экз. МЗ МГУ, № 142/7c; г, д – Ty-
loporella sp., экз. МЗ МГУ, № 142/4c; е–и – Rhagasostoma gibbosulum Brydone, 1936, экз. МЗ МГУ, № 144/1a. Обозна-
чения: Ав: авикулярий; ?Ан: и Ан: анцеструла; Гм: гимноциста; ЗП: закрывающая пластина; Кр: криптоциста;
ОШ: основания шипов; ПК: поровые камеры. Масштабные линейки: а, ж, з – 500 мкм; г – 1 мм; б, в, д – 200 мкм; е –
2 мм; и – 100 мкм.
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АвД 290–365 мкм (326 ± 37 мкм; N = 1, n = 4);
АвШ 80–120 мкм (99 ± 17 мкм; N = 1, n = 4);
ОпAвД 60 мкм (60 ± 0 мкм; N = 1, n = 2); ОпAвШ
50–60 мкм (55 ± 7 мкм; N = 1, n = 2).

Aechmellina cf. anglica (Brydone, 1909) (рис. 2, а; 5),
семейство Onychocellidae; экз. МЗ МГУ,
№ 142/8b, белемнит ?Belemnitellidae (экз. МЗ МГУ,
№ 142/8); сантон–маастрихт. Колония инкрусти-
рующая, мультисериальная. Анцеструла не на-
блюдалась. Автозооиды яйцевидной формы.
Гимноциста отсутствует; криптоциста занимает
большую часть фронтальной поверхности, вы-
пуклая. Опезия терминальная округло-треуголь-
ная, узкая (Д/Ш = 0.40), с короткими проксимо-
латеральными опезиулярными выемками; ди-
стальный край приподнят, ростральный, с одним
центральным основанием шипа (рис. 5, г, д);
проксимальный край прямой, утолщенный, глад-
кий. Авикулярии межзооидальные, мелкие, кап-
левидной формы, с симметричным рострумом.
Овицеллы не наблюдались. Ранее эта мшанка бы-
ла ошибочно определена как Cheethamia cf. akto-
lagayensis Koromyslova, Baraboshkin et Martha, 2018
(см. Коромыслова, Барабошкин, 2021). Однако
дальнейшее исследование показало, что изучен-
ный экземпляр имеет большое сходство с видом
Aechmellina anglica, описанным из нижнего ма-
астрихта Англии (Brydone, 1909). Присутствие
дистальных шипов у типовых экземпляров этого
вида, а также у экземпляров, описанных Э. Фог-
том из нижнего маастрихта г. Хвалынска, Сара-
товская обл., Россия (Фогт, 1962), и позднего ме-
ла Легердорфа, Германия (Voigt, 1949), не указа-
но. Тем не менее, отмечается, что некоторые
экземпляры A. anglica могут иметь дистальные ос-
нования шипов (Voigt, 1959). От мшанок A. angli-
ca, описанных Фогтом (1962) из нижнего ма-
астрихта г. Хвалынска, A. cf. anglica отличается
более крупными автозооидами.

От типового вида рода Aechmellina Taylor, Mar-
tha et Gordon, 2018, A. falcifera (Voigt, 1949), про-
исходящего из нижнего кампана Германии, изу-
ченный экземпляр отличается узкой округло-
треугольной опезией [у A. falcifera она полуэл-
липтическая (Taylor et al., 2018)] и выпуклой
криптоцистой. Форма опезии и выпуклая крип-
тоциста сближает A. cf. anglica с видами A. stenos-
toma (Voigt, 1930) из маастрихта о. Рюген, Запад-
ного Копетдага, р. Эмбы, плато Актолагай и пла-
то Устюрт (Voigt, 1930, 1967; Никулина, 2001;
Koromyslova et al., 2018a); A. lahuseni (Voigt, 1967)
из маастрихта плато Устюрт, р. Эмбы и п-ова
Мангышлак (Voigt, 1967); A. seriata (Levinsen,
1925) из маастрихта островов Мён и Рюген (Levin-
sen, 1925; Voigt, 1959), а также с A. viskovae Koro-
myslova, Baraboshkin et Martha, 2018 из нижнего
маастрихта плато Актолагай (Koromyslova et al.,
2018a). Однако A. cf. anglica отличается от этих че-
тырех видов мелкими каплевидными авикуляри-

ями, тогда как у A. stenostoma авикулярии длин-
ные со стреловидным симметричным рострумом,
у A. lahuseni авикулярии длинные с лопатовид-
ным симметричным рострумом, а у A. seriata и A.
viskovae авикулярии мелкие овальные.

Размеры основных элементов колонии:
АзД 570–765 мкм (668 ± 61 мкм; N = 1, n = 8);
АзШ 410–510 мкм (462 ± 38 мкм; N = 1, n = 8);
ОпД 70–90 мкм (79 ± 8 мкм; N = 1, n = 8); ОпШ
180–210 мкм (200 ± 11 мкм; N = 1, n = 8); АвД 200–
260 мкм (226 ± 20 мкм; N = 1, n = 8); АвШ 90–
115 мкм (106 ± 10 мкм; N = 1, n = 8).

ХАРАКТЕРИСТИКА МШАНОК 
ГОРЫ АК-КАЯ

Новые находки мшанок из кампана–ма-
астрихта г. Ак-Кая принадлежат классам Stenolae-
mata и Gymnolaemata. Из-за плохой сохранности
колоний все виды приводятся в открытой номен-
клатуре. Представителями стенолемат является
вид Plagioecia sp. (отряд Cyclostomata), гимноле-
мат – виды ?Electra sp., ?Conopeum sp. и Anorni-
thopora sp. (отряд Cheilostomata). Ниже приводит-
ся характеристика этих мшанок.

Plagioecia sp. (рис. 2, и; 6, а–ж), семейство Pla-
gioeciidae Canu, 1918; экз. МЗ МГУ, №№ 144/5a,
144/5b, 144/5c, белемнит Belemnitellidae (экз. МЗ
МГУ, № 144/5); верхний кампан–маастрихт. Не-
сколько мультисериальных однослойных коло-
ний инкрустировали ростр белемнита и внутрен-
нюю поверхность раковины моллюска, прикреп-
ленной к тому же ростру. Мшанки отнесены к
роду Plagioecia Canu, 1918 на основании обнару-
женного у одной из колоний крупного серповид-
ного гонозооида (875 мкм длиной и 1985 мкм ши-
риной), крыша которого пронизана перистомами
автозооидов (рис. 6, а, б), что является характер-
ным для представителей этого рода (Harmelin,
1976; Taylor, Sequeiros, 1982; Taylor, McKinney,
2006; Martha et al., 2019). Однако оэциопора не
была выявлена. Некоторые апертуры автозооидов
закрыты терминальными диафрагмами (рис. 6, ж).
Псевдопоры не наблюдались. Особенностью Pla-
gioecia sp. из кампана–маастрихта г. Ак-Кая, так-
же как и некоторых других представителей этого
рода, P. cristata Taylor et McKinney, 2006 из ма-
астрихта США и ‘Plagioecia’ sp. из нижнего ма-
астрихта плато Актолагай (Taylor, McKinney,
2006; Koromyslova et al., 2018а), является наличие
срединного киля вдоль передней стенки автозоо-
идов, достигающего проксимального края апер-
туры (рис. 6, в, д, ж). Изученный экземпляр отли-
чается от P. cristata большими размерами апертур
(вместо 45–90 мкм в диаметре у P. cristata), а от
‘Plagioecia’ sp. меньшими размерами апертур
(вместо АпД 90–190 мкм и АпШ 80–110 мкм у
‘Plagioecia’ sp.). Кроме того, гонозооид актола-
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Рис. 5. Мшанки из сантона–маастрихта окрестностей Шихан: а – Aechmellina cf. anglica (Brydone, 1909), экз. МЗ МГУ,
№ 142/8b и Voigtella sp., экз. МЗ МГУ, № 142/8a (сверления мшанок показаны стрелками), фотография сделана на
микроскопе Leica M165C; б–д – A. cf. anglica, экз. МЗ МГУ, № 142/8b. Обозначения: En: сверления, оставленные губ-
ками Entobiai sp.; ОШ: основания шипов. Масштабные линейки: а, в – 1 мм; б – 2 мм; г – 500 мкм; д – 200 мкм.
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Рис. 6. Мшанки из кампана–маастрихта г. Ак-Кая: а–ж – Plagioecia sp.: а–в – экз. МЗ МГУ, № 144/5b; г, д – экз.
МЗ МГУ, № 144/5c; е, ж – экз. МЗ МГУ, № 144/5a; з, и – ?Electra sp., экз. МЗ МГУ, № 144/3a. Обозначения: Г: гоно-
зооид; К: киль; П: перистом; РАС: ранняя астогенетическая стадия; ТД: терминальная диафрагма. Масштабные ли-
нейки: а, и – 2 мм; б, г, е, з – 1 мм; в, д, ж – 200 мкм.
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гайского вида не пронизан апертурами автозоо-
идов.

Размеры основных элементов колонии:
АпД 100–150 мкм (128 ± 18 мкм; N = 3, n = 13);
АпШ 80–100 мкм (85 ± 7 мкм; N = 3, n = 13).

?Electra sp. (рис. 2, ж; 6, з, и; 7, а, б), семейство
Electridae; экз. МЗ МГУ, № 144/3a, белемнит Bel-
emnella lanceolata (экз. МЗ МГУ, № 144/3); верх-
ний кампан–нижний маастрихт. Колония инкру-
стирующая, мультисериальная. Автозооиды с хо-
рошо развитой проксимальной гимноцистой;
криптоциста узкая. Опезии крупные, овальные;
присутствует два дистолатеральных шипа и один
проксимальный. Овицеллы, авикулярии и кено-
зооиды не наблюдались. Вид предположительно
отнесен к роду Electra Lamouroux, 1816. Особен-
ностью этого рода является хорошо развитая гим-
ноциста, которая может иметь разное количество
шипов, включая медиальный шип, расположен-
ный под проксимальным краем опезии. Однако
плохо сохранившаяся ранняя астогенетическая
стадия (рис. 6, з) не позволяет определить, имела
ли изученная колония “сложную многорядную”
форму роста, характерную для представителей
этого рода (Silén, 1987; Taylor, McKinney, 2006).
Кроме того, виды, обладающие схожей морфоло-
гией, недавно были описаны в составе рода Cono-
peum Gray, 1848 (см. Gordon et al., 2020).

Вид ?Electra sp. вместе с E. everretti Taylor et
McKinney, 2006 из маастрихта Северной Кароли-
ны США, очевидно, являются самыми древними
представителями этого рода. Изученный вид от-
личается от E. everretti более крупными автозоои-
дами и их опезиями (вместо АвД 300–420, АвШ
120–210, ОпД 165-240, ОпШ 90–150 у E. everretti).

Размеры основных элементов колонии: АзД
670–810 мкм (720 ± 48 мкм; N = 1, n = 5); АзШ
370–435 мкм (399 ± 24 мкм; N = 1, n = 6); ОпД
430–480 мкм (457 ± 21 мкм; N = 1, n = 6); ОпШ
270–330 мкм (295 ± 23 мкм; N = 1, n = 6).

?Conopeum sp. (рис. 2, з; 7, в, г), семейство Elec-
tridae; экз. МЗ МГУ, № 144/4a, белемнит Belem-
nitella mucronata (экз. МЗ МГУ, № 144/4); кам-
пан. Колония инкрустирующая, мультисериаль-
ная, анцеструла и ранняя астогенетическая
стадия не сохранились. Автозооиды с редуциро-
ванной гимноцистой и узкой криптоцистой.
Опезия крупная, овальная. Мелкие треугольные
зооиды, предположительно, кенозооиды, нерегу-
лярно развиты между автозооидами. Поровые ка-
меры, основания шипов, овицеллы и авикулярии
не наблюдались. Изученный экземпляр предпо-
ложительно отнесен к роду Conopeum, поскольку
автозооиды имеют морфологию, характерную
для представителей этого рода, а также в колонии
присутствуют структуры, подобные кенозооидам,
которые часто наблюдаются у представителей
этого рода (Taylor, McKinney, 2006; Gordon et al.,

2020; Taylor, Rogers, 2021). Имеющийся фрагмент
колонии имеет сходство с родом Eokotosokum
Taylor et Cuffey, 1992 из маастрихта Канады (Tay-
lor, Cuffey, 1992), выражающееся в морфологии
автозооидов и присутствии структур, подобных
кенозооидам. Однако от типового вида этого рода
E. bicystosum (Allan et Sanderson, 1945) мшанка
?Conopeum sp. отличается более узкой криптоци-
стой, а также отсутствием дистальной пары осно-
ваний шипов. Кроме того, для рода Eokotosokum
характерна “сложная многорядная” форма роста
колонии (Taylor, Cuffey, 1992), о чем нельзя ска-
зать с уверенностью для ?Conopeum sp. из-за
фрагментарности колонии.

Размеры основных элементов колонии:
АзД 460–600 мкм (526 ± 43 мкм; N = 1, n = 12);
АзШ 240–330 мкм (297 ± 33 мкм; N = 1, n = 12);
ОпД 310–400 мкм (349 ± 27 мкм; N = 1, n = 12);
ОпШ 150–250 мкм (192 ± 28 мкм; N = 1, n = 12);
КзД 230–340 мкм (278 ± 47 мкм; N = 1, n = 5);
КзШ 110–150 мкм (130 ± 19 мкм; N = 1, n = 5).

Anornithopora sp. (рис. 2, и; 7, д–к), семейство
Cribrilinidae Hincks, 1879; экз. МЗ МГУ,
№№ 144/5d, 144/5f, 144/5g, белемнит Belemnitell-
idae (экз. МЗ МГУ, № 144/5); верхний кампан-ма-
астрихт. Колония инкрустирующая, мультисери-
альная, дистальная поровая камера небольшая.
Предполагаемая анцеструла округлая, около
190 мкм диаметром (рис. 7, д). Автозооиды с реду-
цированной гимноцистой и выпуклым фронталь-
ным щитом, который состоит из 10–14 ребер, со-
единенных четырьмя–пятью перекладинами,
формирующими мелкие межреберные поры; ди-
стальная пара ребер сливается, образуя слегка
приподнятую апертурную перемычку с централь-
ным выступом (рис. 7, з, и). Орифис D-образный
с пятью или больше шипами по дистальному
краю (рис. 7, з). Овицеллы гиперстомиальные со
срединным швом (рис. 7, и, к). Авикулярии и ке-
нозооиды не наблюдались. Несколько плохо со-
хранившихся колоний, обрастающих один ростр
белемнита, отнесены к роду Anornithopora Lang,
1916. Согласно П. Тэйлору и Ф. Маккини (Taylor,
McKinney, 2006), к этому роду следует относить
крибриморфных мшанок, которые имеют кро-
шечные зооиды и относительно небольшое коли-
чество ребер, а также один тип межзооидальных
авикуляриев независимо от их встречаемости.
Изученный образец наиболее близок по морфо-
логии автозооидов к A. spooneri (Butler et Cheeth-
am, 1958) из кампана–маастрихта США (Taylor,
McKinney, 2006), однако отличается от него от-
сутствием авикуляриев и более крупными автозо-
оидами и их орифисами (вместо АзД 260–340 мкм
и АзШ 170–270 мкм, ОрД 40–70 мкм и ОрШ 60–
90 мкм у A. spooneri).

Размеры основных элементов колонии:
АзД 340–470 мкм (396 ± 44 мкм; N = 3, n = 8);
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Рис. 7. Мшанки из кампана-маастрихта г. Ак-Кая: а, б – ? Electra sp., экз. МЗ МГУ, № 144/3a; в, г – ?Conopeum sp.,
экз. МЗ МГУ, № 144/4a; д–к – Anornithopora sp.: д, е – экз. МЗ МГУ, № 144/5f; ж, з – экз. МЗ МГУ, № 144/5d; и, к –
экз. МЗ МГУ, № 144/5g. Обозначения: Ан: анцеструла; ?Кз: предполагаемые кенозооиды; ОШ: основания шипов; ПК:
поровая камера; Ш: шов. Масштабные линейки: а, ж, г – 500 мкм; б, д, и, к – 200 мкм; в – 1 мм; е, з – 100 мкм.
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АзШ 220–310 мкм (274 ± 29 мкм; N = 3, n = 8);
ОрД 70–90 мкм (82 ± 8 мкм; N = 3, n = 5); ОрШ
90–110 мкм (100 ± 10 мкм; N = 3, n = 5).

ОБСУЖДЕНИЕ
Комплекс мшанок из сантона–кампана Сред-

него Поволжья описан впервые. Он включает в
себя виды: Cyclostomata gen. et sp. indet., Herpe-
topora cf. anglica Lang, 1914, ?Marginaria sp., Pyri-
porella sp. и Tyloporella sp. Кроме того, в интервале
сантона–маастрихта встречены виды Rhagasosto-
ma gibbosulum и Aechmellina cf. anglica, а в интер-
вале верхнего кампана–нижнего маастрихта об-
наружен вид Hillmeropora sp. Ранее из Среднего
Поволжья были известны мшанки только из
верхнего турона и маастрихта (Фогт, 1962; Виско-
ва, 1965, 1972, 1992, 2004, 2005; Kvachko, 1995;
Koromyslova, Seltser, 2020), которые не включают
рассмотренных в статье таксонов.

Виды Herpetopora cf. anglica и Rhagasostoma
gibbosulum имеют широкое географическое рас-
пространение. Первый происходит из отложений
верхнего турона–маастрихта Западной Европы и
США (Taylor, 1988, 2002; Taylor, McKinney, 2006;
Martha et al., 2017), второй вид – из среднего кам-
пана–нижнего маастрихта Англии, Белоруссии и
Германии (Brydone, 1936; Koromyslova et al.,
2018b). Возможно, к виду R. gibbosulum принадле-
жит мшанка, описанная Г. Пугачевской (Pugacze-
wska, 1965) как Onychocella sp., инкрустирующая
ростр Belemnitella sp. из верхнего кампана–ма-
астрихта окрестностей Мельника (Польша). Вид
Hillmeropora sp. относится к роду, известному ра-
нее только из верхнего турона Германии (Martha
et al., 2017). Экземпляр ?Marginaria sp. отнесен к
роду, известному из позднего мела Европы (Voigt,
1989; Martha et al., 2017), кампана–маастрихта
США (Taylor, McKinney, 2006), маастрихта Мада-
гаскара (Di Martino et al., 2018) и миоцена Индии
(Guha, Gopikrishna, 2007). Род Pyriporella изве-
стен из кампана Англии (Taylor, 2002), кампана–
маастрихта США (Taylor, McKinney, 2006), дат-
ского яруса Аргентины (Canu, 1911; Brezina et al.,
2021) и неогена Индии (Sonar, Pawar, 2016). Род
Tyloporella встречен в сеномане Германии (Voigt,
1989; Martha et al., 2017), маастрихте Мадагаскара
(Di Martino et al., 2018), верхнем кампане–ма-
астрихте ОАЭ (Di Martino, Taylor, 2013) и ма-
астрихте США (Taylor, McKinney, 2006). К недав-
но установленному роду Aechmellina отнесены
виды, широко распространенные в позднем мелу
Евразии и Северной Америки (Taylor et al., 2018).

Многочисленные сверления мшанок Voigtella sp.
(отряд Ctenostomata из класса Gymnolaemata) бы-
ли обнаружены на ростре, инкрустированном
мшанкой Aechmellina cf. anglica (рис. 5, а). На
других позднемеловых рострах белемнитов из
Среднего Поволжья ранее были встречены свер-

ления, принадлежащие мшанкам ?Voigtella prima
(Voigt, 1962) и ?V. cf. prima (окрестности Вольска),
а также V. regalis Pohowsky, 1978 (окрестности
г. Сенгилей, Ульяновская обл.) (Фогт, 1962; Voigt,
Soule, 1973; Pohowsky, 1978; Вискова, 1992; Коро-
мыслова, Барабошкин, 2021).

Изученный комплекс мшанок из кампана–
маастрихта г. Ак-Кая включает в себя виды Pla-
gioecia sp. (отряд Cyclostomata), ?Electra sp.,
?Conopeum sp. и Anornithopora sp. (отряд Chei-
lostomata). Сведения о хейлостомных мшанках
для этого района приводятся впервые. Ранее
только два представителя отряда Cyclostomata,
Osculipora (=Desmepora) semicylindrica (R�mer,
1840) и Crisina macropora (Marsson, 1887), были
описаны из верхнего маастрихта г. Ак-Кая (Вис-
кова, 1972, 1992). За исключением O. semicylindri-
ca и Anornithopora sp., все остальные виды изу-
ченного комплекса принадлежат к родам (Crisina,
Plagioecia, Conopeum, Electra), существующим в
современных морях. Род Anornithopora известен
из кампана Англии (Lang, 1916), кампана–ма-
астрихта США (Taylor, McKinney, 2006), ма-
астрихта Мадагаскара (Di Martino et al., 2018), па-
леоцена Дании (Berthelsen, 1962) и Германии
(Voigt, 1925). Род Plagioecia имеет широкое стра-
тиграфическое и географическое распростране-
ние, начиная с байоса (Taylor, McKinney, 2006).
Меловые представители рода Conopeum извест-
ны из верхнего сеномана Туркменистана (Фавор-
ская, 1990, 1996), верхнего турона Германии
(Martha et al., 2017), кампана–маастрихта США
(Taylor, McKinney, 2006) и ОАЭ (Di Martino, Tay-
lor, 2013), верхнего мела Индии (Guha, Nathan,
1996). ?Electra sp., отмеченный здесь, вместе с
E. everretti из маастрихта США, вероятно, явля-
ются самыми древними представителями этого
рода.

ВЫВОДЫ
Впервые приведены сведения о комплексах

мшанок из сантона–кампана Среднего Повол-
жья и кампана–маастрихта г. Ак-Кая (Централь-
ный Крым), поселявшихся на рострах белемни-
тов, которые формировали твердые субстраты
позднемеловых бассейнов. Изученные формы
принадлежат к родам, широко распространен-
ным в верхнемеловых отложениях Евразии и
США. Представители родов мшанок, описанных
из кампана–маастрихта г. Ак-Кая, кроме того,
встречаются и в современных морях.

Наиболее полные данные имеются по поздне-
меловым мшанкам Европы, Среднего Поволжья
и плато Актолагай (Западный Казахстан), выяв-
ляющие сходство комплексов. Из первых двух ре-
гионов известно 14 общих видов: Phormopora ir-
regularis Marsson, 1887, P. langethalii (Marsson,
1887), Sulcocava cristata Orbigny, 1854, Stomatopo-
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ropsis multigemmans (Illies, 1974), Diplosolen pavo-
nius Voigt, 1929, Herpetopora cf. anglica, Dionella
trifaria (von Hagenow, 1846), Hoplitaechmella nite-
scens (Brydone, 1914), H. vespertilio (von Hagenow,
1839), Stichomicropora biconstricta (von Hagenow,
1839), Rhagasostoma gibbosulum, R. cf. saltans (Bry-
done, 1930), Aechmellina anglica и Luganella gold-
fussi (von Hagenow, 1839) (Фогт, 1962; Вискова,
1972, 1992, 2004; Koromyslova, Seltser, 2020). Из
верхнего мела Среднего Поволжья и плато Акто-
лагай известно четыре общих вида – Voigtella re-
galis, ?V. cf. prima, Cheethamia aktolagayensis и
R. cf. saltans (Pohowsky, 1978; Koromyslova et al.,
2018a; Коромыслова, 2020; Koromyslova, Seltser,
2020).

* * *

Работа выполнена в рамках темы госзадания
АААА-А16-116033010096-8 (МГУ).
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КОРОМЫСЛОВА, БАРАБОШКИН

Encrusting Bryozoans from the Upper Cretaceous
of the Middle Volga Region and Crimea

A. V. Koromyslova1, E. Yu. Baraboshkin2, 3

1Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia
2Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119991 Russia

3Geological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119017 Russia

Bryozoans encrusting belemnite rostra from the Upper Cretaceous of the Middle Volga region (environs of
Volsk and Shikhany) and Central Crimea (Ak-Kaya) are studied. Due to the poor preservation of the colo-
nies, they lack many diagnostic features; therefore, most of the species are listed in an open nomenclature.
The studied bryozoans from the Middle Volga region originate mainly from the Santonian to Maastrichtian
and are represented by the species Cyclostomata gen. et sp. indet. (class Stenolaemata), Herpetopora cf. an-
glica Lang, Hillmeropora sp., ?Marginaria sp., Pyriporella sp., Tyloporella sp., Rhagasostoma gibbosulum Bry-
done and Aechmellina cf. anglica (Brydone) (class Gymnolaemata, order Cheilostomata). Bryozoans from
Ak-Kaya come from the Campanian to Maastrichtian and include the species Plagioecia sp. (order Cyclos-
tomata), ?Electra sp., ?Conopeum sp. and Anornithopora sp. (order Cheilostomata). Information about chei-
lostome bryozoans from Ak-Kaya, as well as about the Santonian to Campanian of bryozoan complex from
the Middle Volga region, is presented for the first time. The studied species of both regions belong to genera
common in the Upper Cretaceous of Eurasia and the United States.

Keywords: Bryozoa, Cyclostomata, Cheilostomata, taxonomy, Santonian, Campanian, Maastrichtian, Mid-
dle Volga region, Central Crimea
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