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На основе анализа изменений видовых признаков у фаменско-турнейских представителей рода Nikiforovella ��������Nekhoro�
shev�������������������������������������������������������������������������������������������������������, 1948 впервые предложена филогенетическая схема его начального развития. В эволюции никифоровелл проя�
вились тенденции к увеличению размера, количества метазооециев и акантостилей, смене их упорядоченного распо�
ложения хаотичным. Филогенетическая схема никифоровелл может использоваться для расчленения и корреляции 
фаменско-турнейских отложений некоторых регионов Евразии. Мшанка N. alternata Nekh���������������������������., 1956 характерна для ниж�
него турне Рудного Алтая и Восточного Забайкалья. Мшанки N. gracilis Ernst, Herbig, 2010 и N. cf. gracilis �����������Ernst������, ����Her�
big, 2010 обнаружены в самых верхах фаменского яруса Рейнских и Уральских гор соответственно.
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The arm of the present paper is to evaluate the significance of species from genus Nikiforovella for stratigraphy of Devoni�
an-Carboniferous boundary from different regions of Eurasia. The study is based on author and museum collections of the 
Late Devonian-Early Carboniferous bryozoans from Southern Urals, western part of the Altai-Sayan Folded Area, south-
western of the West-Siberian plate, Rhenish massif, and Namur-Dinant Basin. The material was studied using a binocular 
microscopic. The morphological descriptions for each species were prepared in result of researching oriented sections. The 
first phylogenetical scheme of the genus Nikiforovella are offered on the base of statistical analyses of species features in 
Famennian-Tournaisian. Bryozoans from genus Nikiforovella are distributed in Northern hemisphere of the Earth in Car�
boniferous predominantly. The genus is stratigraphical significant because presented by low amount of taxa with short time 
interval of development. The specific view of colony surface (formed by a combination of autozooecies and heterozooe�
cies) allows easy identified these bryozoans on first steps of research. Totally conclusions are next: Uppermost Famennian 
from some regions of Eurasia consists of various bryozoans from genus Nikiforovella. The genus has distinctly morpholog�
ical particularities; Genus Nikiforovella are characterized changing of morphological particularities and species composi�
tion on the lower boundary of the Carboniferous (sulcata Conodont Zone); During Famennian-Tournaisian phase of evolu�
tion Nikiforovella demonstrated tendencies to increase of size, number and changing disposition of metazooecies and acan�
thostyles; ������������������������������������������������������������������������������������������������������������Phylogenetical scheme of this genus may be used for division and correlation of Upper Devonian-Lower Carbon�
iferous deposits in some regions of Eurasia. Species N. gracilis Ernst, Herbig, 2010 and N. cf. gracilis Ernst, Herbig, 2010 
are typical for the Uppermost Famennian of Rhenish Massif and Southern Urals respectively. Species N. alternata Nekh., 
1956 are spread in Lower Tournaisian of Rudny Altai and Eastern TransBaikalia.
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туте Кемеровского государственного университе�
та (НИ КемГУ) под № 4 (г. Новокузнецк, РФ), От�
делении палеонтологии Льежского университета 
под № �����������������������������������������ULg�������������������������������������� (г. Льеж, Бельгия), Геологическом ин�
ституте Кёльнского университета, коллекции под 
№ GIK 2500, 2266-2269 (г. Кёльн, Германия).

Мшанки изучались с помощью светового бино�
кулярного микроскопа в ориентированных шли�
фах. По мере описания шлифов составлялись мор�
фологические характеристики видов. Описания 
легли в основу статистического анализа, прове�
денного для установления филогенетических от�
ношений между фаменско-турнейскими никифо�
ровеллами Евразии. Данные по Казахстану, Мон�
голии, Восточному Забайкалью, частично запад�
ной части АССО взяты из литературных источни�
ков. Количество обработанных видов – 6 для фа�
мена и 13 для турне. Для анализа брали видовые 
таксоны с четко выраженными морфологически�
ми особенностями, опубликованными описания�
ми и конкретным систематическим положением. 
Таксоны со знаком “sp.” исключали. Для анализа 
использовали следующие данные: диаметр коло�
нии, ширина экзозоны, диаметр эндозоны, размер 
апертур, размер и количество метазооециев, раз�
мер и количество акантостилей.

ХАРАКТЕРИСТИКА РОДА И ВИДОВОЙ 
СОСТАВ

Изначально фрагменты колоний мшанки Nikifo-
rovella ����������������������������������������Nekhoroshev�����������������������������, 1948 были встречены на Руд�
ном Алтае (Казахстан) при геологических работах 
по картированию территории в 20–40 гг. прошлого 
столетия [Нехорошев, 1939]. Они были обнаруже�
ны в сланцах ретепориновой подсвиты тарханской 
свиты, датированными на тот момент как поздне�
турнейские [Нехорошев, 1925]. По современным 
представлениям, в связи с изменением положе�
ния границы девона–карбона, возраст ретепорино�
вых слоев считается раннетурнейским [Решения.., 
1982; Решение..., 1991]. Однако публикация с опи�
санием мшанки вышла позже и долгое время новая 
форма упоминалась как Nikiforovella in litt.

Первое описание рода В.П. Нехорошев привел 
только в 1948 г. при выделении трех новых видов 

Acknowledgments 
The author is grateful to A. Ernst (University of Hamburg, Germany) for many-sided assistance, E. Poty 
(University of Liege, Belgium), B. Mottequin (Royal Belgian Institute of Natural Sciences, Belgium) and 
H.-G. Herbig (Cologne University, Germany) – for active assistance in studying the bryozoans of the Arden-
Rhine basin. The author is grateful to the anonymous reviewer for his critical remarks.
The work was financially supported by the International Research Program Sepkoski Grant (RUG1-1648-
XX-06, RUG0-33032-XX-10, RUG1-33062-XX-12), the German Exchange Service (Deutscher Akademischer 
Austauschdienst, 2013, grant PKZ A/13/00100) and within the framework of the state program to improve 
the competitiveness of the Kazan (Volga) Federal University among the world’s leading research and 
educational centers.

ВВЕДЕНИЕ

Таксономические единицы разных групп фос�
силий с широким географическим или глобальным 
распространением, сравнительно простой иденти�
фикацией за счет четких индивидуальных особенно�
стей и быстрыми эволюционными изменениями яв�
ляются особо значимыми в стратиграфических схе�
мах разного уровня. Для расчленения и сопоставле�
ния морских разрезов палеозоя в масштабе плане�
ты традиционно применяются конодонты и фора�
миниферы. В региональных схемах часто использу�
ются брахиоподы, кораллы, остракоды. Для регио�
нальной биостратиграфии определенное значение 
имеют также мшанки [Попеко, 1995; Ариунчимэг, 
2010]. Аналогично другим группам фоссилий сре�
ди типа ����������������������������������������Bryozoa��������������������������������� есть таксоны, эволюционные изме�
нения которых связаны с разнообразными процесса�
ми и событиями, вызывавшими крупные перестрой�
ки в биоте Земли. К последним, как правило, приу�
рочены границы ярусов, систем и эратем. Для погра�
ничных отложений девонской и каменноугольной 
систем таким таксоном выступает род Nikiforovella 
Nekhoroshev, 1948 [Нехорошев, 1948].

Представители этого рода встречаются в 
верхнедевонских-нижнепермских отложениях Ев�
разии и Северной Америки. Первые находки ники�
форовелл известны в фаменских отложениях верх�
него девона. Наибольшего расцвета род достиг в 
карбоне. Цель настоящей статьи – оценить значи�
мость представителей рода Nikiforovella для стра�
тиграфии пограничных отложений девона–карбона 
разных регионов Евразии.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Фактической основой исследования послу�
жили коллекции шлифов позднедевонско-ранне
каменноугольных мшанок Южного Урала, запад�
ной части Алтае-Саянской области (АССО), юго-
западной части Западно-Сибирской платформы, 
Динантского бассейна и Рейнских гор. Изучен�
ный коллекционный материал находится в Гео
логическом музее Сибирского государственно�
го индустриального университета (СибГИУ) под 
№ 12 (г. Новокузнецк, РФ), Новокузнецком инсти�
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и одного подвида из каменноугольных отложений 
Северо-Восточного Прибалхашья, Казахстан [Не�
хорошев, 1948]. При этом описание типового вида 
N. alternatа из тарханской свиты Рудного Алтая сде�
лано не было. До его опубликования в 1956 г. ни�
кифоровеллы были обнаружены в верхнедевонских 
отложениях Германии (1 вид) и каменноугольных 
отложениях Русской платформы (5 видов), Юж�
ного Казахстана (1 вид), Туркмении (1 вид) [����Nek�
horoshev, 1932; Никифорова, 1933, 1948; Морозова, 
1955; Шульга-Нестеренко, 1955; Нехорошев, 1956].

В настоящее время к роду Nikiforovella относят 
40 видов, распространенных преимущественно в 
верхнепалеозойских отложениях Евразии (Герма�
ния, Бельгия, Украина, Россия, Казахстан, Туркме�
ния, Таджикистан, Китай, Монголия, Малайзия) 
и Северной Америки (США). Диагноз рода с уче�
том современной терминологии следующий. Ко�
лонии ветвистые, тонкие. Автозооеции почкуются 
под малым углом от срединной оси. Гемисепт нет, 
диафрагмы редкие. Эллиптические апертуры рас�
полагаются правильными диагонально пересекаю�
щимися рядами. Стенки автозооециев слоистые с 
темными границами. Метазооеции в разном коли�
честве. Акантостили от редких до многочисленных 
[Нехорошев, 1948; Еrnst, Herbig, 2010].

Род является типовым для семейства ����������Nikiforov�
ellidae Gorjunova, 1975, относящегося к подотряду 
Rhabdomesina������������������������������������� ������������������������������������Astrova�����������������������������, ���������������������������Morozova�������������������, 1956 отряда �����Cryp�
tostomata���������������������������������������� ���������������������������������������Vine�����������������������������������, 1884 [Горюнова, 1975]. Помимо ти�
пового рода к данному семейству отнесены еще 6 
родов по наличию в колониях метазооециев, акан�
тостилей и (или) актинотостилей: Acanthoclema 
Hall, 1886, Pinegopora Shishova, 1965, Robinella ���Mo�
rozova, 2003, Streblotrypella Nikiforova, 1948, Art-
chedella Gorjunova, 1985, Nikiforovastylus ��������Tolokon�
nikova�����������������������������������������������, ���������������������������������������������Ernst����������������������������������������, ��������������������������������������Poty����������������������������������, ��������������������������������Mottequin�����������������������, 2015 [���������������Hall�����������, 1886; Ни�
кифорова, 1948; Шишова, 1965; Горюнова, 1985; 
Морозова, 2003; Tolokonnikova et al., 2015b].

По мере развития представлений о многообра�
зии и морфологическом строении мшанок меня�
лись мнения исследователей о предковой форме 
описываемого рода. Автором рода обсуждались 
черты сходства с родами Streblotrypa Vine, 1885, 
Rhombopora Meek, 1872, Hyphasmopora Etheridge, 
1875, Megacanthopora ���������������������������Moore����������������������, 1929, которые на се�
годняшний день характеризуются принципиально 
различными структурами и относятся к разным се�
мействам [Нехорошев, 1956]. При описании нового 
вида N. multipitata �������������������������������Trizna�������������������������, 1958 из Кузнецкого бас�
сейна (Россия) В.Б. Тризна [1958] указывал на его 
сходство с родами Streblotrypella, Hyphasmopora, 
Streblotrypa за счет наличия площадок с метазоое�
циями и акантостилей между апертурами, характе�
ра их расположения на поверхности колонии. Свя�
зи родов Acanthoclema, Nikiforovella, ��������������Streblotrypel-
la, Streblotrypa по присутствию метазооециев, сти�
лей и срединной оси отмечал D.B. Blake [1983]. По 

наличию акантостилей и спиральному почкованию 
Р.В. Горюнова высказывала предположение о род�
стве родов Saffordotaxis Basller, 1952 и Nikiforovella 
[Горюнова, 1985]. Недавно A. Ernst [2012] показал 
сходство N. gracilis ��������������������������������Ernst���������������������������, �������������������������Herbig�������������������, 2010 из верхнефа�
менских отложений Германии и Acanthoclema����� ����par-
va ���������������  �����������������������������Ernst����������  �����������������������������, 2011 из эмсских отложений нижнего де�
вона Испании. Проведенный им статистический и 
морфологический анализ убедительно демонстри�
рует возможность происхождения рода Nikiforovel-
la от рода Acanthoclema.

Самым древним видом рода Nikiforovella явля�
ется N. nitida Troizkaya, 1979, представленный еди�
ничными колониями в мейстеровском горизон�
те (конодонтовые зоны crepida–middle marginifera) 
нижнего фамена Центрального Казахстана [Троиц�
кая, 1979]. Большинство фаменских никифоровелл 
найдены в этренских отложениях (��������������� Strunian������� , коно�
донтовые зоны ����������������������������������  upper�����������������������������   ���������������������������� expansa��������������������� –�������������������� praesulcata��������� ) класси�
ческой местности фаменского яруса – Арденно-
Рейнском бассейне [������������������������������Nekhoroshev�������������������, 1932; �����������Ernst������, ����Her�
big, 2010; Ernst et al., 2015; Tolokonnikova et al., 
2015����������������������������������������     b���������������������������������������     ]. Единичные виды характерны для анало�
гов этренских отложений в Кузнецком бассейне 
и на Южном Урале [Тризна, 1958; Tolokonnikova, 
2011]. Временной разрыв между N. nitida и этрен�
скими никифоровеллами, вероятно, можно объяс�
нить тем, что еще не найдены переходные формы, а 
также пробелами в геологической летописи.

Акантоклемы распространены преимуще�
ственно в Европе (Испании, Германии, Фран�
ции) в отложениях эмса (нижний девон)–живе�
та (средний девон) [�����������������������������Ernst������������������������, 2008, 2011; ����������Ernst�����, ���Ko�
nigshof�������������������������������������������, 2010; �����������������������������������Ernst������������������������������ �����������������������������et��������������������������� ��������������������������al������������������������., 2011] Единичные пред�
ставители известны в средне-верхнедевонских 
отложениях США, Марокко, Китая и Закавказья 
[�������������������������������������������������Hall���������������������������������������������, 1883; Горюнова, 1992; ���������������������Xia������������������, 1997; ����������Ernst�����, ���Ko�
nigshof, 2010]. Род Acanthoclema отличается от 
рода Nikiforovella присутствием обильных ши�
пиков в стенках и единственным метазооеци�
ем [Hall, 1886; Ernst, 2012]. По мнению A. Ernst 
[2012], никифоровеллы могли обособиться от 
акантоклем в раннем девоне. Шипики в стенках, 
иногда встречающиеся у никифоровелл, являют�
ся атавизмом, сохранившимся от акантоклем.

Далее проанализированы количественные и ка�
чественные параметры микроструктур фаменско-
турнейских представителей рода Nikiforovella. Для 
удобства они сведены в табл. 1 и 2.

ЭВОЛЮЦИОННЫЕ ИЗМЕНЕНИЯ РОДА НА 
ГРАНИЦЕ ДЕВОНА–КАРБОНА

На границе девона–карбона на планете проис�
ходили неоднократные изменения уровня Миро�
вого океана при сопутствующем чередовании фаз 
потепления/похолодания и аноксических событий 
[Becker et al., 2012; Carmichael et al., 2014; Myrow 
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57Ранние представители мшанок рода Nikiforovella Nekhoroshev, 1948
Early representatives of bryozoans from genus Nikiforovella Nekhoroshev, 1948

et al., 2014; Cole et al., 2015]. Изменение условий 
окружающей среды влияло на состав и разнообра�
зие морской биоты. В карбоне отмечается радиация 
типа �������������������������������������������Bryozoa������������������������������������, наиболее ярко выразившаяся у фене�
страт и криптостоматных рабдомезин [Ernst, 2013b; 
Tolokonnikova�������������������������������������� �������������������������������������et����������������������������������� ����������������������������������al��������������������������������., 2014]. В ходе эволюции рабдо�
мезин происходило постепенное усложнение мор�
фологии, хорошо прослеживаемое у представите�
лей рода Nikiforovella.

Характерной особенностью никифоровелл яв�
ляется тонковетвистая колония, образующаяся за 
счет почкования автозооидов вокруг срединной 
оси, а также угол наклона автозооециев в экзо- и 
эндозонах и орнамент поверхности колоний, сфор�
мированный при сочетании авто-, метазооециев и 
акантостилей.

Анализ количественных характеристик фамен
ско-турнейских представителей Nikiforovella пока�
зал следующие тенденции в эволюции рода за ис�
следуемый отрезок геологического времени. На 
начальном этапе развития отмечается возрастание 
диаметра колонии, в среднем с 0.6–0.8 мм (в фаме�
не) до 1.0–1.5 мм (в турне). При относительном по�
стоянстве ширины узкой экзозоны, обычно состав�
ляющей 1/4 диаметра колонии, увеличение диаме�
тра колонии происходило за счет вариации диаме�
тра эндозоны. Разрастание эндозоны обеспечивало 
устойчивость колониальной конструкции.

Увеличение площади скелета между автозоое�
циями в процессе эволюции было также направле�
но на поддержание устойчивости колонии и охват 
большей “кормовой” территории [Ernst, 2013a, b]. 
Между автозооециями у никифоровелл расположе�
ны метазооеции, выполняющие функции укрепле�
ния колонии и объединения соседних автозооеци�
ев [Горюнова, 1985]. Эволюция метазооециев в фа�
мене–турне выражалась в возрастании их количе�
ства (от 1–2 до 5–8 на площадке между апертура�
ми) и размеров (в среднем от 0.02–0.04 мм в фамене 
до 0.03–0.06 мм в турне). Характер локализации ме�
тазооециев вокруг апертур на поверхности колоний 
менялся в сторону более хаотичного расположения.

Размер апертур на протяжении 25.5 млн лет 
возрос в среднем от 0.09 × 0.15 мм в фамене до 
0.12 × 0.17 мм в турне. Возможно, это связано с из�
менением климата. На миссисипий приходится од�
но из глобальных похолоданий Земли [Davydov 
et����������������������������������������������� ����������������������������������������������al��������������������������������������������., 2012]. Согласно исследованиям �����������O����������’���������Dea������, ����Oka�
mura������������������������������������������������ [1999] и Р. �����������������������������������Taylor����������������������������� [2005], размер зооидов у со�
временных мшанок увеличивается при понижен�
ных значениях температуры. Большие полипиды 
могли продуктивнее фильтровать водные течения, 
насыщенные пищей.

Сравнительно стабильным параметром оказа�
лась форма апертур. Автозооеции в поперечном се�
чении имеют эллиптическую форму с незначитель�
ными отклонениями показателей по ширине (до 
округлых) или длине (до удлиненно-овальных).

В полости автозооециев некоторых никифоро�
велл встречены редкие диафрагмы. Среди девон�
ских видов они зафиксированы у раннефаменской 
N. nitida Troiz., 1979 и N. multipitata �����������������Trizna�����������, 1958, су�
ществовавшей с конца фамена до конца визе. Сре�
ди 13 турнейских видов диафрагмы есть у 4 мша�
нок N. diaphragmata Trizna, 1958, N. humilis �����Triz�
na, 1958, N. multipitata Trizna, 1958, N������������. ����������kutchumon-
densis Trizna, 1958 [Тризна, 1958]. Примечательно, 
что все они возникли в Кузнецком бассейне, но в 
разное время. Образование диафрагм у представи�
телей типа ������������������������������������Bryozoa����������������������������� связывают с дегенерацией по�
липидов и их последующей регенерацией [Горюно�
ва, 1985]. Вероятно, в Казахстанском и Кузнецком 
палеобассейнах, где существовали перечисленные 
мшанки, происходило чередование прекращения и 
возобновления роста колоний.

В скелете колонии между метазооециями у ни�
кифоровелл развиты акантостили, выполняющие 
защитную функцию [Горюнова, 1985]. В течение 
фамена–турне увеличивалось их количество (от 
2–3 до обильных). К концу турнейского века беспо�
рядочное расположение акантостилей почти пол�
ностью вытеснило закономерное, характерное для 
фаменских представителей рода. Усиление защи�
ты колонии в форме возникновения многочислен�
ных акантостилей предположительно связано с из�
менившимся разнообразием хищников, а также яв�
ляется ответом на стрессовое событие Hangenberg 
[Ernst, 2013b].

Исходя из анализа видовых признаков и стра�
тиграфического положения, были предположены 
филогенетические связи между видами рода Niki-
forovella в фаменско-турнейский этап его разви�
тия. Графическое изображение филогении отра�
жено на рис. 1.

Самыми важными эволюционировавшими при�
знаками рода являются диаметр эндозоны, шири�
на апертур, количество метазооециев и акантости�
лей. Исходным видом рода является N. nitida, обла�
дающий редкими диафрагмами. В самом конце фа�
мена от нее возникло несколько филогенетических 
ветвей. Тупиковой ветвью стала N. dinantia (табл. I, 
фиг. 1–3), характеризующаяся самой крупной коло�
нией (0.90–1.26 мм) среди фаменских представите�
лей рода и широкой эндозоной (0.42–0.54 мм). При�
мечателен факт наличия у этой мшанки единичных 
акантостилей, против 1–3 у других никифоровелл. 
Ширина апертур, и количество метазооециев рав�
ны среднестатистическим для позднефаменских 
никифоровелл.

Вид N. gracilis (табл. I, фиг. 7–9) с диаметром 
эндозоны 0.40–0.63 мм, по-видимому, был предком 
N. tobolensis (табл. II, фиг. 3–5), у которой диаметр 
эндозоны возрос до 0.65–1.00 мм. Ширина апертур 
немного сократилась с 0.08–0.14 до 0.75–0.10 мм 
соответственно, что отличается от общей тенден�
ции эволюционных изменений рода. Количество 
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метазооециев на площадках межу апертурами уве�
личилось с 1–5 у N. gracilis до 5–8 у N. tobolensis. 
Численность акантостилей возросла с 1–3 у N�������. �����grac-
ilis до 2–6 у N. tobolensis.

От общего, пока не установленного, предка воз�
никли мшанки N. bytchokensis (табл. II, фиг. 1, 2) 
и N. amazarica, давшие каждая филогенетическую 
ветвь. Последовательное изменение видовых при�
знаков прослеживается в линии: N. amazarica–
N. gasimurensis–N.novella. Вследствие отсутствия 
в литературе данных о диаметре эндозоны (для 
первых двух видов) для сравнения брали диаметр 

всей колонии. Он менялся следующим образом: 
0.65–0.80 мм у N. amazarica, 1.00–1.60 у N���������. �������gasimu-
rensis и 1.30 мм у N. novella. Изменения параметров 
у первых двух видов хорошо согласуется с общим 
эволюционным трендом никифоровелл. Увеличи�
вается ширина апертур от 0.07–0.08 мм (в фамене) 
до 0.10–0.12 мм (в турне), количество метазооеци�
ев от 4 у N. amazarica до 4–8 у N. gasimurensis, чис�
ло акантостилей – от 2 до 5 соответственно. Те же 
показатели для N. novella снижаются: ширина апер�
тур составляет 0.10–0.13 мм, количество метазоое�
циев – 4–6, акантостилей – 1–2.

Рис. 1. Филогенетические связи рода Nikiforovella в фамене–турне. 

Fig. 1. Phylogenetic connections of the genus Nikiforovella in the Famennian–Tournaizian
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Таблица I 
Ша – ширина апертур, М – метазооеции, А – акантостили,  Дэ – диаметр эндозоны
Фиг. 1–3. Nikiforovella dinantia Tolokonnikova, Ernst, Poty, Mottequin, 2015; голотип Льежского университета, ULg PDS 
95 (19.5–25): 1 – тангенциальное сечение, 2 – продольное сечение, 3 – поперечное сечение; Бельгия, разрез Pont-de-Scay; 
верхний девон, фаменский ярус, формация Comblain-au-Pont.
Фиг. 4–6. Nikiforovella cavernosa (Nekhoroshev, 1932); экз. Геологического института Кельнского университета, GIK 2500 
(����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������V���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������4-13�����������������������������������������������������������������������������������������������������������������b����������������������������������������������������������������������������������������������������������������): 4 – тангенциальное сечение,  экз. Геологического института Кельнского университета, �������������������������GIK���������������������� 2500 (���������������V��������������4-4); 5 – про�
дольное сечение; экз. Геологического института Кельнского университета, GIK 2500 (V4-13); 6 – поперечное сечение; 
Германия, антеклиза Velbert; верхний девон, фаменский ярус, формация Velbert.
Фиг. 7–9. Nikiforovella gracilis Ernst, Herbig, 2010; голотип Геологического института Кельнского университета, GIK 2269: 
7 – тангенциальное сечение; экз. Геологического института Кельнского университета, GIK 2267; 8 – продольное сечение; 
9 – поперечное сечение; Германия, антеклиза Velbert; верхний девон, фаменский ярус, формация Velbert.
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Мшанка N. bytchokensis близка к N. mukhini. Ди�
аметр эндозоны в этой филогенетической линии 
изменяется с 0.40 до 0.60 мм, ширина апертур – с 
0.08 до 0.06–0.07 мм, количество метазооециев – с 
4–5 до 6–12, акантостилей – с 2–3 до 3–4.

В середине–конце фамена, вероятно, произошло 
разделение переходных форм от N. nitida на четы�
ре ветви. В одной из них прослеживается сходство 
между N. cavernosa (табл. I, фиг. 4–6) и N�����������. ���������elegantu-
la. Эволюционные изменения выглядят здесь сле�
дующим образом: увеличивается диаметр эндозо�
ны с 0.30–0.47 до 1.10 мм, ширина апертур – с 0.06–
0.10 до 0.06–0.08 мм, количество метазооециев – с 
1–2 до 3–4, акантостилей – с 1–2 до 3.

В раннем турне появляется N. alternatа, давшая 
начало N. indigena. Изменения в этой линии шли 
различно. Количество метазооециев (1–2) оста�
лось неизменным. Диаметр эндозоны уменьшил�
ся (с 0.70–1.00 мм у N. alternatа до 0.60–0.70 мм у 
N. indigena), но возросли ширина апертур (с 0.09–
0.12 мм до 0.12–0.14 мм) и число акантостилей 
(с 2 до 2–3).

В конце фаменского века возникла N������������. ����������multipita-
ta (табл. ��������������������������������������������II������������������������������������������, фиг. 6, 7). В раннем турне от нее отпоч�
ковалась ветвь N. kasakhstanica, давшая в позднем 
турне начало N. ulbensis (табл. ���������������������II�������������������, фиг. 8, 9). В ли�
нии N. multipitata–N. kasakhstanica увеличился диа�
метр эндозоны с 0.50–0.65 до 0.60–1.00 мм, ширина 
апертур – с 0.07–0.08 до 0.11–0.12 мм. Количество 
метазооециев уменьшилось с 4–7 до 3–4 у N���������. �������kasakh-
stanica, акантостилей – с 5–8 до 4–5 у N. kasakhsta
nica. В линии N. kasakhstanica–N. ulbensis произош�
ли изменения в диаметре эндозоны. Она несколько 
уменьшилась с 0.60–1.00 до 0.50–0.65 мм. Возрос�
ла ширина апертур с 0.11–0.12 до 0.10–0.15 мм у 
N. ulbensis. Число метазооециев (3–4) и акантости�
лей (4–5) оставалось постоянным.

Возможно, от N. multipitata или другой мшан�
ки возникла в раннем турне N. diaphragmata. Виды 
N. humilis и N. kutchumondensis появились в геоло�
гической летописи одновременно и, скорее всего, 
произошли от более древнего вида N�������������. �����������diaphragma-
ta. В этой филогенетической ветви у N. humilis про�
слеживается увеличение анализируемых параме�
тров, а у N. kutchumondensis, наоборот, – уменьше�
ние. Диаметр эндозоны в линии N. diaphragmata–

N. humilis возрастает с 0.50–0.60 до 1.38–1.40 мм, 
ширина апертур – с 0.08–0.10 до 0.12–0.14 мм, ко�
личество метазооециев – с 3–4 до 3–5, число акан�
тостилей остается неизменным – 3–5. В линии N. 
diaphragmatа–N. kutchumondensis диаметр эндозо�
ны снижается с 0.50–0.60 до 0.40–0.45 мм, шири�
на апертур и количество метазооециев постоянны 
и равны 0.08–0.10 мм, 3–4 соответственно. Количе�
ство акантостилей в среднем тоже не меняется – 4 
на площадке между апертурами.

Условно все никифоровеллы можно дополни�
тельно разделить по наличию или отсутствию ди�
афрагм. У исходной раннефаменской мшанки N. 
nitida они отмечаются в единичных автозооециях 
[Троицкая, 1979]. Редкие диафрагмы имеются у N. 
multipitata и турнейских N. diaphragmata, N�������. �����humi-
lis, N. kutchumondensis. У остальных мшанок из ро�
да Nikiforovella они не обнаружены.

СТРАТИГРАФИЧЕСКОЕ ЗНАЧЕНИЕ РОДА

Мшанки рода Nikiforovella распространены в 
Северном полушарии планеты преимущественно в 
каменноугольных отложениях. Они обитали в мел�
ководных эпиконтинентальных морских бассейнах 
с позднего девона (фамен) до ранней перми (сак�
марий) Евразии и Северной Америки, не достигая 
большой численности в биотопах. Небольшое ко�
личество таксонов, встречающихся в узком вре�
менном диапазоне, и возможность проследить их 
родственные связи делают этот род стратиграфи�
чески ценным. Характерный рисунок поверхности 
колонии, образованный сочетанием авто- и гете�
розооециев, позволяет сравнительно легко диагно�
стировать эти мшанки на самых ранних стадиях ис�
следования. Стратиграфическое распространение 
фаменско-турнейских видов рода Nikiforovella от�
ражено на рис. 2.

В результате анализа распространения никифо�
ровелл в фаменско-турнейских отложениях Евра�
зии установлено, что с позднего фамена до ранне�
го турне представители рода развивались в изоли�
рованных частях палеобассейна. Они образовыва�
ли несколько отдельных сукцессий на территории 
Западной и Центральной Европы, Казахстана, Куз�
нецкого бассейна и Восточного Забайкалья. Самые 

Table I
Шa – the width of the apertures, M – the metazooecia, A – the acanthostyles, Дэ – the diameter of endozone
Fig. 1–3 Nikiforovella dinantia Tolokonnikova, Ernst, Poty, Mottequin, 2015; holotype of Liege University, ULg PDS 95 (19.5–25): 
1 – tangential section, 2 – longitudinal section, 3 – cross section; Belgium, the Pont-de-Scay section; Upper Devonian, Famennian 
Stage, the Comblain-au-Pont formation.
Fig. 4–6. Nikiforovella cavernosa (Nekhoroshev, 1932); specimen of the Geological Institute of Cologne University, GIK 2500 
(V4-13b): 4 – tangential section, specimen of the Geological Institute of Cologne University, GIK 2500 (V4-4); 5 – longitudinal 
section; specimen of the Geological Institute of Cologne University, GIK 2500 (V4-13); 6 – cross section; Germany, Antekliza 
Velbert; Upper Devonian, Famennian stage, Velbert formation.
Fig. 7–9. Nikiforovella gracilis Ernst, Herbig, 2010; holotype of the Geological Institute of Cologne University, GIK 2269: 7 – tan�
gential section; spec. of the Geological Institute of Cologne University, GIK 2267; 8 – longitudinal section; 9 – cross section; Ger�
many, Antekliza Velbert; Upper Devonian, the Famennian stage, the Velbert formation.
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Таблица II 
Фиг. 1–2. Nikiforovella  bytchokensis �������������������������������������������������������������������������������������Trizna�������������������������������������������������������������������������������, 1958; экз. НИ КемГУ, № 4а/9.1: 1 – продольное сечение, 2 – тангенциальное се�
чение; Кузнецкий бассейн, Абышевский разрез; верхний девон, фаменский ярус, топкинский горизонт.
Фиг. 3–5. Nikiforovella tobolensis �����������������������������������������������������������������������������������Tolokonnikova����������������������������������������������������������������������, 2015; голотип СибГИУ, № 12/11.1: 3 – тангенциальное сечение, 4 – по�
перечное сечение, 5 – продольное сечение; Россия, Курганская область, скважина Курган-Успенская 1; глубина 1865.8–
1869.3 м; нижний карбон, турнейский ярус, верхнетурнейский подъярус.
Фиг. 6–7. Nikiforovella multipitata Trizna, 1958; �����������������������������������������������������������������������экз��������������������������������������������������������������������. ������������������������������������������������������������������НИ КемГУ, 4/30.1: 6 – тангенциальное сечение, 7 – продольное сече�
ние; Россия, Курганская область, скважина Курган-Успенская 1; глубина 1080.1–1098.8 м; нижний карбон, нерасчленен�
ные турнейско-визейские отложения. 
Фиг. 8–9. Nikiforovella ulbensis Nekhoroshev, 1956; экз. СибГИУ, № 12/14.1: 8 – тангенциальное сечение, 9 – продольное 
сечение; Россия, Курганская область, скважина Восточно-Курганская 44; глубина 460.0–466.3 м; нижний карбон, турней�
ский ярус, верхнетурнейский подъярус.
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Table II
Fig. 1–2. Nikiforovella bytchokensis Trizna, 1958; spec. of Novokuznetsk Insninute of Kemerovo State Univ., No. 4a/9.1: 
1 – longitudinal section, 2 – tangential section; Kuznetsk basin, Abyshevsky section; Upper Devonian, Famennian Stage, Topki 
horizon.
Fig. 3–5. Nikiforovella tobolensis Tolokonnikova, 2015; holotype of Siberian State Univ. No. 12/11.1: 3 – tangential section, 
4 – cross-section, 5 – longitudinal section; Russia, Kurgan region, well Kurgan-Uspenskaya 1; depth of 1865.8–1869.3 m; Lower 
Carboniferous, Tournaisian Stage, Upper Tournaisian Substage.
Fig. 6–7. Nikiforovella multipitata Trizna, 1958; spec. of Novokuznetsk Insninute of Kemerovo State Univ., No. 4/30.1: 
6 – tangential cross section, 7 – longitudinal section; Russia, Kurgan region, well Kurgan-Uspenskaya 1; depth 1080.1–1098.8 m; 
Lower Carboniferous, undivided Tournaisian-Visean deposits.
Fig. 8–9. Nikiforovella ulbensis Nekhoroshev, 1956; spec. Siberian State Univ., No. 12/14.1: 8 – tangential cross section, 9 – lon�
gitudinal section; Russia, Kurgan region, well Vostochno-Kurganskaya 44; depth 460.0–466.3 m; Lower Carboniferous, Turnaian 
Stage, Upper Tournaisian Substage.

Рис. 2. Стратиграфическое распространение видов рода Nikiforovella в фамене–турне. 

Fig. 2. Stratigraphic distribution of species of the genus Nikiforovella in the Famennian–Tournaizian.

верхи фамена Европы характеризуются совмест�
ным распространением 5 видов мшанок (в том чис�
ле 2 со знаком “sp.”), один из которых, вероятно, 
проник на Южный Урал. Раннее турне характери�
зуется пока лишь фактом присутствия представите�

лей рода. В Казахстане низы фамена определяют�
ся мшанкой N. nitida, в верхней части фамена ники�
форовеллы неизвестны. Низы турне маркируются 
появлением N. alternata. В Кузнецком бассейне по�
следовательность никифоровелл выглядит следу�
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ющим образом. Верхнефаменскому интервалу от�
вечает типичная мшанка N. bytchokensis, в раннем 
турне ее сменяет N. diaphragmata. В Восточном За�
байкалье верхи фамена характеризуются возникно�
вением N. amazarica. Для раннего турне этого ре�
гиона отмечается увеличение разнообразия ники�
форовелл до 3 видов, один из которых (N����������. ��������alterna-
ta) был распространен в это же время в Казахста�
не. В верхнетурнейских отложениях никифоровел�
лы неизвестны в Европе и Восточном Забайкалье, 
но обнаружены на юго-западе Западно-Сибирской 
платформы и Монголии.

Таким образом, по мшанкам можно сопостав�
лять относительно мелководные разрезы Арденно-
Рейнского бассейна (исторически типовой местно�
сти для отложений фаменского и турнейского яру�
сов) и других регионов Евразии. Самые верхи фа�
мена северо-запада Рейнских гор (Германия) и 
Южного Урала (Россия) характеризуются распро�
странением мшанок N. gracilis и N. cf. gracilis со�
ответственно. Отложения нижнего подъяруса тур�
не Рудного Алтая (Казахстан) и Восточного Забай�
калья (Россия) объединяют находки N. alternatа.

ВЫВОДЫ

1.	 Самые верхи фаменского яруса некоторых 
районов Евразии содержат разнообразные мшанки 
из рода Nikiforovella с четко выраженными морфо�
логическими особенностями.

2.	 На нижней границе карбона (конодонтовая 
зона sulcata) у рода Nikiforovella отмечается изме�
нение морфологических характеристик и видового 
состава.

3.	 На фаменско-турнейском этапе эволюции 
никифоровелл проявились тенденции к увеличе�
нию размера, количества метазооециев и аканто�
стилей, смене их упорядоченного расположения 
хаотичным.

4.	 Филогенетическую линию никифоровелл 
можно использовать для расчленения и корреля�
ции фаменско-турнейских отложений некоторых 
регионов Евразии. Мшанка N. alternata Nekh., 1956 
характерна для нижнего турне Рудного Алтая и 
Восточного Забайкалья. Мшанки N. gracilis Ernst, 
Herbig, 2010 и N. cf. gracilis Ernst, Herbig, 2010 об�
наружены в самых верхах фаменского яруса Рейн�
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