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Установлено, что радиация юрских мшанок класса Stenolaemata, начавшаяся в Западной Европе в 
морях байосса и бата продолжилась в бассейнах Восточной Европы во время обширной среднекел-
ловейской трансгрессии. Выявлен состав стенолемных мшанок из юры центра Европейской России 
и рассмотрены основные особенности их колониальной морфологии. 

Постпалеозойские мшанки класса Stenolaemata 
традиционно многими палеонтологами продолжа­
ют рассматриваться в составе одного отряда Cyclos-
tomata. Автор, основываясь на проведенных иссле­
дованиях, считает, что они принадлежат к трем хо­
рошо обособленным группам отрядного уровня с 
четко выраженными морфологическими различия­
ми (Вискова, Морозова, 1988; Вискова, 1992 и др.). 
Это - отряд Tubuiiporida, несколькими родами пере­
шедший из палеозоя, отряд Cerioporida, возникший, 
по-видимому, в триасе от завершивших в нем свое 
развитие палеозойских Trepostomida, и отряд Melic-
erititida, ответвившийся, очевидно, от Tubuliporida, 
но уже в средней юре. 

После пермско-триасового кризиса первая 
значительная радиация Stenolaemata произошла 
только в средней юре. До последнего времени эта 
радиация устанавливалась лишь на основании ре­
зультатов изучения западноевропейских мшанок 
(Walter, 1969; Вискова, 1992, 1995; Jablonski et al., 
1997 и др.), хотя и существовали определенные 
сведения о представителях этой группы организ­
мов в юрских отложениях европейской части 
СССР (Герасимов, 1955; Завьялов, 1998). Прове¬ 
денное в последние годы переизучение юрских 
мшанок из материалов П.А Герасимова и иссле¬ 
дование новых их сборов из юры центральных 
районов Европейской России дополнили уже име¬ 
ющиеся результаты интересными новыми данны¬ 
ми (Вискова, 2006а, б, в, 2007а, б, 2008). 

К настоящему времени известно более 50 ро­
дов юрских мшанок класса Stenolaemata. Из них в 
средней и частично в верхней юре Восточно-Ев¬ 
ропейской платформы обнаружено 26 родов из 
15 семейств и 38 видов, из которых 21 - новые 
(общее число известных видов более 100). Все 
они входят в состав трех упомянутых выше отря¬ 
дов данного класса. Районы местонахождений 
мшанок представляли собой средне- и позднеюр-

ские морские бассейны Восточно-Европейской 
провинции на территории Москвы, Московской, 
Брянской, Костромской, Нижегородской, Рязан¬ 
ской, Саратовской и Самарской областей (сборы 
А.С. Алексеева, П.А. Герасимова, А.В. Гужова, 
В.Р. Ляпина, В.В. Митта, С.Б. Сельцера, А.В. Сту-
паченко). Палеогеографическое распространение 
многих из этих мшанок указывает на значительное 
сходство их со среднеюрскими мшанками Западно¬ 
Европейской провинции (Вискова, 2006б). Можно 
считать, что радиация Stenolaemata, начавшаяся в 
Западной Европе в морях байосса и бата (Walter, 
1969), продолжилась в бассейнах Восточной Ев¬ 
ропы во время обширной среднекелловейской 
трансгрессии (Шевырев, 1979). Одни из вселив­
шихся западноевропейских мшанок смогли 
успешно приспособиться к новым местам обита­
ния, другие, осваивая новые экологические ниши, 
дали начало новым таксонам, особенно в морях 
центра Восточно-Европейской платформы, в ко¬ 
торых Stenolaemata продолжали оставаться един¬ 
ственными мшанками с известковым скелетом. 
Так, только в среднекелловейских морях Москвы 
и Подмосковья возникли два новых рода и 16 но­
вых видов, включая виды, установленные ранее 
П.А. Герасимовым (1955), и обнаруженные не¬ 
давно (Вискова, 2006а, б, в, 2007а, б, 2008). 

Среди широко распространенных юрских ви¬ 
дов, систематическая принадлежность которых 
уточнена согласно современным данным, здесь 
выявлены такие инкрустирующие мшанки, как 
имеющие унисериальные колонии Stomatopora di-
chotoma (Lamouroux, 1821), S. waltoni Haime, 1854 и 
S. bajocensis (d'Orbigny, 1850), олигосериальные 
Proboscina morinica (Sauvage, 1899) и P. alfredi 
Haime, 1854, мультисериальные Plagioecia orbicu-
lata (Goldfuss, 1826) и Mesenteripora undulata (Mich-
elin, 1846). У последнего вида они могли быть и 
многослойными. Также хорошо представлены 
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мшанки с прямыми (вертикально растущими) 
разветвленными колониями. Это не менее извест¬ 
ные юрские виды Terebellaria ramossissima (Lam-
ouroux, 1821), Multisparsa lamellosa (Michelin, 
1845), Spiropora pseudostraminea Gerasimov, 1955, 
S. nodosa Gerasimov, 1955, а также новые виды En-
talophora alexeevi Viskova, 2007, Ceata kamushkien-
sis Viskova, 2007 и Cava sp. Мшанки Reptonodicava 
conviva (Gerasimov, 1955) и Reptomulticava pileola 
Viskova, 2008 имеют более или менее массивные 
колонии. При этом, виды родов Ceata и Reptomul-
ticava впервые регистрируются в средней юре, ра¬ 
нее они были известны только из нижнего мела 
Западной Европы (d'Orbigny, 1851-1854; Canu, 
Bassler, 1926; Pitt, Taylor, 1990). 

Небезынтересно отметить, что все указанные 
выше виды мшанок, как и многие другие, описан¬ 
ные из юры Западной Европы, характеризуются 
почти полным отсутствием в их колониях зооеци-
ального полиморфизма. Обычно отмечались 
только такие типы гетерозооециев, как элеозо-
оеции (у Melicerititida), кенозооеции (= мезозо-
оеции у Cerioporida) и выводковые камеры 
(Walter, 1969; Jablonski et al., 1997 и др.). Однако 
наличие последних в данном случае не рассматри¬ 
вается, так как они свойственны всем Stenolaema­
ta, а их появление носит сезонный характер. В 
связи с этим особый интерес представляют недав¬ 
ние находки среднекелловейских мшанок на тер¬ 
ритории Москвы и Московской области. Они не¬ 
многочисленны и принадлежат всего к шести ро¬ 
дам (Вискова, 2006а, 2007а, 2008). Однако в их 
разнообразной колониальной организации выде¬ 
ляются различного типа гетерозооеции, которые 
могут свидетельствовать о заметном, а не слабом 
развитии зооециального полиморфизма у юрских 
мшанок в целом. Рассмотрим их более подробно. 

В отряде Tubuliporida такими гетерозооециями 
являются нанозооеции у рода Diplosolen Canu, 
1918, лакуны у рода Cellulipora d'Orbigny, 1849, а 
также циркулярные рептозооеции и ризоиды у 
рода Stoporatoma Viskova, 2006. Самые древние 
виды Diplosolen до сих пор отмечались в морях 
позднего мела Западной и Восточной Европы, а 
Cellulipora - в морях раннего мела Западной Ев­
ропы (d'Orbigny, 1851-1854; Gregory, 1899; Voigt, 
1929, 1951; Brood, 1972; Buge, Voigt, 1972, Виско-

ва, 1992, 2006б, 2007а; и др.). От позднемеловых и 
современных видов Diplosolen, имеющих инкру¬ 
стирующие однослойные или вертикально расту¬ 
щие двухслойные мультисериальные колонии, 
сформированные автозооециями и нанозооеция-
ми, среднеюрский вид D. pravus Viskova, 2007 от¬ 
личается отсутствием строгой закономерности в 
характере почкования и расположения нанозо-
оециев между автозооециями, слагающими ин­
крустирующую колонию (табл. VI, фиг.1, см. 
вклейку). Сложные колонии рода Cellulipora, куб-
ковидные или грибовидные, состоят из субколо¬ 
ний, которые образованы цилиндрическими ав-
тозооециями и поверхностными лакунами, разви¬ 
тыми между дистальными концами автозооециев 
(табл. VI, фиг. 2). От наиболее близкого сеноман-
ского вида C. westfalica Buge et Voigt, 1972 средне-
келловейский вид C. retshitsiensis Viskova, 2007 от¬ 
личается более крупными размерами колонии и 
всех ее элементов. Недавно установленный в 
среднем келловее род Stoporatoma имеет инкру¬ 
стирующие унисериальные разветвленные коло¬ 
нии, близкие по внешнему виду к широко извест¬ 
ному роду Stomatopora Bronn, 1825. Но в отличие 
от последнего у Stoporatoma каждый автозооеций 
в колонии окружен низким трубчатым ободком -
циркулярным рептозооецием, от которого отпоч­
ковываются трубчатые отростки - ризоиды 
(табл. VI, фиг. 3). Если у последнего рода гетеро-
зооеции - новые скелетные элементы, то у Diplo-
solen и Cellulipora гетерозооеции уже были из¬ 
вестны, и в среднекелловейском веке регистриру¬ 
ется их становление. 

В отряде Cerioporida обнаружены вакуоляр-
ные зооеции, или вакуоли у рода Siphodictyum 
Lonsdale, 1849 и альвеолярные кенозооеции или 
альвеолы у родов Disporella Grey, 1848 и Spirodella 
Viskova, 2008. Очевидно следует заметить, что 
первые два рода, найденные Герасимовым и оши¬ 
бочно отнесенные им к другим родам, соответ¬ 
ственно, к Crisina d'Orbigny, 1852 и Lichenopora 
Defrance, 1823 (Герасимов, 1955; Вискова, 2006б), 
в юре ранее не регистрировались. Siphodictyum 
был известен только из нижнего мела Западной 
Европы, а Disporella - из верхнего мела Западной 
и Восточной Европы (Canu, Bassler, 1926; Фогт, 
1962; Walter, Busnardo, 1971; Pitt, Taylor, 1990; Gor-

Рис. 1. Колониальная морфология среднекелловейских мшанок; а-д - Siphodictyum primarium Viskova, 2007; а-г - го-
лотип, ГГМ-11/Гер-11; Московская обл., карьер между пос. Речицы и Трошково; средняя юра, средний келловей; а—б -
фрагмент вертикально растущей ветви с фронтально-латеральной и дорсальной стороны соответственно, видны пе­
ристомы автозооециев, собранных в поперечные фасцикли (х12); в - углубленное тангенциальное сечение (х20); г -
поперечное сечение (х20), в обоих сечениях видны разной формы вакуоли; д - ж - Spirodella radiolobata Viskova, 2008; 
голотип П И Н , № 5038/40; Московская обл., карьер близ ж.-д. станции Гжель; средняя юра, средний келловей; д - об­
щий вид инкрустирующей неправильно дисковидной колонии, видны центральная площадка с равномерным располо­
жением автозооециев и радиальные лопасти, в которых они объединены (х6); е - продольное сечение центральной 
части колонии и прилегающего участка лопасти, видны многослойные альвеолы (х20); ж - продольное сечение кра¬ 
евой части лопасти, видны три генерации многослойных альвеол (х20). Обозначения: аз - автозооеции, ал - альвеолы, 
вк - вакуоли. 
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don, Taylor, 1997 и др.). Мшанки Siphodictyum ха-
растеризуются прямыми колониями. Их автозо-
оеции собраны в поперечные фасцикли на фрон¬ 
тально-латеральных сторонах ветвей, а вакуоли 
развиты на дорсальной стороне и между дисталь-
ными концами автозооециев на латеральных сто¬ 
ронах ветвей (рис. 1, а-г). У аптского вида S. gra-
cile Lonsdale, 1849 вакуоли имеют вид тонких упо¬ 
рядоченных трубочек, тогда как не устоявшиеся 
форма (почти пузырчатая) и расположение ваку¬ 
олей у юрского вида S. primarium Viskova, 2007 
могут говорить о не завершенном еще процессе 
их становления. Род Disporella отличают диско-
видные колонии, прикрепляющиеся к субстрату 
всей базальной поверхностью. Они сформирова¬ 
ны автозооециями и альвеолами, при этом авто-
зооеции расходятся от центральной площадки к 
краям колонии радиально или в шахматном по­
рядке, а альвеолы развиты как в центре диска, 
так и между автозооециями и (или) их рядами. 
Эти особенности свойственны D. mosquensis 
(Gerasimov, 1955). Новую среднекелловейскую 
мшанку, отнесенную к новому роду Spirodella -
S. radiolobata Viskova, 2008 отличает не только на¬ 
личие многослойных альвеол, но и необычный 
характер их развития только под дистальными 
концами автозооециев, собранных в радиальные 
лопасти очень крупной и неправильно дисковид-
ной колонии (рис. 1, д-ж). 

В отряде Melicerititida, представленном в сред­
нем келловее всего двумя родами - Ceata Strand, 
1928 и Retelea d'Orbigny, 1852, гетерозооеции -
элеозооеции развиты только у последнего. До на­
стоящего времени к роду Retelea принадлежали 
два вида: один - из батских отложений, а другой -
из сенона Франции (d'Orbigny, 1851-1854). Новый 
вид, исследование которого еще не завершено, 
имеет среднекелловейский возраст. Его прямые 
двухслойные колонии характеризуются сильным 
уплощением и развитием срединной пластины, а 
также более или менее значительным расшире¬ 
нием верхушечной части ветвей. Ветви дихотоми-
руют и сформированы они в основном автозооеци-
ями и редкими викарирующими элеозооециями, 
имеющими небольшой острый или округлый ростр 
(табл. VI, фиг. 4). 

Итак, в течение среднего келловея у стенолем-
ных мшанок к отмеченным выше мезозооидам и 
элеозооидам (Jablonski et al., 1997) добавились но¬ 
вые биологически важные морфологические 
структуры (циркулярные рептозооиды, ризоиды, 
нанозооиды, лакуны, вакуоли, альвеолы), услож¬ 
нившие их колониальную организацию и усилив¬ 
шие их структурную, физиологическую и функ¬ 
циональную интеграцию. Вариации взаимного 
расположения автозооидов, а также последних и 
гетерозооидов в колониях среднекелловейских 
мшанок свидетельствуют о сложившемся разно¬ 
образии их поведенческих реакций при добыче 

пищевых ресурсов из воды. Исходя из сравнения с 
современными мшанками (Шунатова, 2002) можно 
предположить, что в колониях среднекелловейских 
Stomatopora, Stoporatoma, Multisparsa, Ceata и др. от¬ 
носительная равноудаленность автозооидов друг от 
друга определяла их индивидуальную деятельность 
при питании. Групповое расположение перисто¬ 
мов в фасциклях (поперечные - у Siphodictyum, 
кольцевые - у Spiropora, радиальные - у Disporel-
la) характеризовало коллективную деятельность 
автозооидов. У Spirodella равномерно располо¬ 
женные автозооиды центральной площадки, оче¬ 
видно, функционировали индивидуально, тогда 
как объединение в радиальные лопасти предпо¬ 
лагает их коллективное действие. В целом же у 
этого рода, очевидно, была комбинированная де­
ятельность, индивидуальная и групповая, ранее 
не отмечаемая. Объединенные действия щупалец 
смежных автозооидов могли создавать как на¬ 
правленные потоки с пищевыми частицами к ро¬ 
товому отверстию в центре воронки щупалец, так 
и направленное удаление уже отфильтрованной 
воды. Различные гетерозооиды могли играть до¬ 
полнительную роль в регуляции движения вод¬ 
ных потоков. 

Особенности жизненных форм рассмотрен¬ 
ных стенолемных мшанок позволяют считать, 
что в среднем келловее завершилось формирова¬ 
ние всех типов роста колоний - открытого, за¬ 
крытого и комбинированного. Первый включает 
все разнообразие инкрустирующих форм, пред¬ 
ставленных уни-, олиго- и мультисериальными вет¬ 
вями или лопастями, однослойными или многослой¬ 
ными, с дихотомической и латеральной рамифика¬ 
цией. Прямые двухслойные и простые 
цилиндрические колонии, появившиеся еще в ран­
ней юре (Jablonski et al., 1997), в среднем келловее 
получили дальнейшее развитие и возникли их 
многослойные вариации: слои нарастания фор­
мировались по восходящей или нисходящей спи¬ 
рали (соответственно у видов Ceata и Terebellaria), 
либо концентрическим их навиванием (у Multi-
sparsa). Впервые в среднем келловее, а не в мелу, 
регистрируются инкрустирующие дисковидные 
колонии (Disporella) и неправильно дисковидные 
(Spirodella), характеризующие закрытый тип ро¬ 
ста, и кубковидные сложные колонии (Cellepora), 
сформировавшиеся в результате комбинирован¬ 
ного роста. 

Полученные данные о колониальной морфо¬ 
логии Stenolaematа свидетельствуют о том, что 
многие морфологические новации появились у 
них почти одновременно - в среднем келловее, 
по-видимому, в течение одного миллиона лет. И 
это заметно меняет представление о том, что у 
Stenolaematа новации возникали достаточно рав­
номерно на протяжении 100 млн. лет в интервале 
с позднего триаса до середины мела (Jablonski et 
al., 1997). Здесь интересно заметить, что анализ 
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одних только идмонеиформных мшанок из отря¬ 
да Tubuliporida (Вискова, 2004) показал, что наи¬ 
большее разнообразие их полиморфизма было 
связано уже с позднемеловым (кампан-ма-
астрихт) - палеогеновым этапом их развития. 

Изученный материал хранится в Государствен¬ 
ном геологическом музее имени В.И. Вернадского 
под коллекционным номерами ГГМ-№/Гер-№ и в 
Лаборатории высших беспозвоночных Палеонто¬ 
логического института им. А.А. Борисяка РАН 
(ПИН) под коллекционным номером 5038. 

Исследования проведены при поддержке Про­
граммы Президиума РАН "Происхождение и эво­
люция биосферы", Направление 5, Проект № 18 
и РФФИ, грант № 06-05-64641. 
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О б ъ я с н е н и е к т а б л и ц е VI 
Фиг. 1. Diplosolen pravus Viskova, 2007; голотип ГГМ-1/Гер-1-4; общий вид инкрустирующей мультисериальной коло­
нии с нанозооециями (стрелки), неравномерно расположенными между автозооециями (х12); Московская обл., карьер 
между пос. Трошково и Речицы; средняя юра, средний келловей. 
Фиг. 2. Cellepora retshitsiensis Viskova, 2007; голотип ГГМ-1/Гер-1-3; 2а - общий вид внутренней латеральной стороны 
кубковидной колонии, состоящей из субколоний (х12); 2б - часть устьевой поверхности с лакунами (стрелка) между 
перистомами автозооециев (х24); местонахождение и возраст те же. 
Фиг. 3. Stoporatoma gerasimovi Viskova, 2006; голотип П И Н , № 5038/3; общий вид фрагмента унисериальной колонии, 
видны циркулярные рептозооеции (жирная стрелка), окружающие каждый автозооеций и ризоиды (тонкая стрелка), 
отходящие от рептозооециев (х24); Москва, Краснопресненский р-н, карьер Камушки; средняя юра, средний келло-
вей. 
Фиг. 4. Retelea sp.; экз. П И Н , № 5038/51 (х12): 4а, 4б - общий вид на две широкие стороны фрагмента двухслойной вер­
тикально растущей колонии, видны викарирующие элеозооеции (стрелки); 4в - вид на узкую сторону той же ветви; 
Московская обл., карьер между пос. Трошково и Речицы; средняя юра, средний келловей. 

New Data on the Colonial Morphology of the Jurassic Bryozoans 
of the Class Stenolaemata 

L. A. Viskova 

Abstract—It was determined that radiation of bryozoans Stenolaemata, which have been started in seas of the 
Bajocian and the Bathonian of the West Europe, was continued in basins of the East Europe during the Middle 
Callovian vast transgression. It was revealed the composition of stenolaematous bryozoans from the Jurassic 
of the Center of the European Russia and was considered principal features of their colonial morphology. 

Key words: Bryozoa, Stenolaemata, Jurassic, Middle Callovian, European Russia. 
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