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ВВЕДЕНИЕ

Наиболее важным критерием вида, 
на который опирается палеонтологиче-
ская систематика, является морфологи-
ческий. Но для каждого морфологическо-
го признака существует диапазон измен-
чивости, который наиболее хорошо про-
слеживается у современных животных. 
Обычно достаточно небольшой выборки 
из одной или нескольких популяций со-
временного вида, чтобы иметь некоторые 
представления о характере изменчивости 
различных его признаков.

Другое дело – ископаемые организ-
мы. Описание некоторых вымерших ви-
дов проводится по единичным экземпля-
рам, хотя за тысячи лет существования 
вида диапазон изменчивости того или 
иного признака мог быть значительным. 
Если же все-таки удается собрать выбор-
ку, например, раковин брахиопод, то и в 
ней характер изменчивости будет иска-
жен. Часть раковин не сохранится в иско-
паемом состоянии. В выборке палеонто-
логических объектов могут присутство-
вать и средние, и крайние члены вариаци-
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На примере современного вида брахиопод Macandrevia cranium (Müller, 1776) 
прослежены особенности размерной изменчивости раковин разных возраст-
ных групп в пределах одной и нескольких популяций. Проведено сравнение с 
ископаемыми брахиоподами. Выявлено, что степень изменчивости зависит от 
плотности поселения, преград для роста, преобладающего направления роста 
раковины на различных стадиях онтогенеза, темпов роста раковины в разных 
частях ареала. Показано, что размерные параметры и форма раковины явля-
ются второстепенными для описания видов.

онных рядов, но накопившиеся в течение 
некоторого интервала времени. Может 
оказаться, что в одном слое малой мощ-
ности будут присутствовать экземпляры, 
время обитания которых отличается на 
тысячи лет. Помимо этого, существует 
посмертная транспортировка, в результа-
те которой смешиваются представители 
из разных популяций. В итоге получается 
размытая картина изменчивости, а попа-
дающиеся в ориктоценозах крайние чле-
ны вариационных рядов могут быть при-
числены к отдельным видам. Чтобы луч-
ше представить всю важность затронутой 
тематики, достаточно вспомнить брахио-
под рода Choristites, видовой состав кото-
рого до сих пор вызывает споры.

Именно недооценка степени измен-
чивости видов приводит к ошибочным 
описаниям новых таксонов. Ревизия не- 
которых групп брахиопод, основанная 
на статистической обработке репрезен- 
тативных выборок, выявляет такие так-
соны. Тому пример – исследования 
Н.В. Оленевой (2003), которая, используя 
методы статистики, усомнилась в валид-
ности ряда видов рода Uchtospirifer.
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Наиболее полную картину размер-
ной изменчивости брахиопод могут дать 
только исследования современных попу-
ляций, для которых изменчивость может 
быть изучена в определенный момент 
времени.

Настоящая работа направлена на вы-
явление общих закономерностей размер-
ной изменчивости раковин ископаемых и 
современных брахиопод. В качестве мо-
дельной формы использован вид совре-
менных замковых брахиопод Macandre-
via cranium (Müller, 1776).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

В исследовании использованы мас-
совые выборки из популяций брахио-
под M. cranium из коллекций (табл. 1) 
Зоологического института РАН (*), Зо-
ологического музея МГУ (**), Института 
океанологии РАН (без значка). Также 
использовался материал по ископаемым 
брахиоподам Spinulicosta spinulicosta 
(Hall, 1857) из отложений нижнего – 
среднего девона (верхний эмс – эйфель, 
цаганхалгинский горизонт) Гобийского 
Алтая (р-н колодца Цахирин-Худук), 
хранящийся в Палеонтологическом ин- 
ституте РАН (ПИН), колл. № 4396 
(22 экз. различной сохранности).

Раковины M. cranium измерялись 
с точностью 0.1 мм при помощи штан-
генциркуля по четырем параметрам: 
Lp – длина педальной створки (= дли-
на раковины), Lb – длина брахиальной 
створки, B – ширина раковины, H – вы-
сота раковины. Подсчитывались соот-
ношения параметров раковины: B/Lp, 
H/Lp, H/B и B/Lb. По кольцам замед-
ленного роста подсчитывался возраст 
животных, учитывая, что за один год 
образуется одно кольцо. По результа-
там замеров были построены точеч-
ные графики при помощи программы 
Microsoft Graph. Фотографии выпол-
нены В.Т. Антоновой. Автор выражает 
сердечную благодарность за консуль-

тации и помощь в проведении исследо-
вания М.С. Никольской, О.Н. Зезиной, 
С.В. Рожнову, В.Т. Антоновой.

РЕЗУЛЬТАТЫ  И  ОБСУЖДЕНИЕ

1. Внутрипопуляционная 
изменчивость

В популяциях брахиопод M. cranium 
сильно варьируют соотношения пара-
метров раковин. В одной выборке при-
сутствуют как широкие низкие рако-
вины (типичная форма), так и узкие 
высокие раковины (табл. Х, фиг. 3, 4, 
см. вклейку). Особенно яркий контраст 
наблюдается на раковинах одинаковой 
длины, но разной формы. Эти выклини-
вающиеся особи хорошо видны на точеч-
ных графиках (рис. 1, 2) в области, где 
точки, маркирующие зависимость роста 
раковины в ширину от роста в длину, 
совпадают с точками, обозначающими 
зависимость роста раковины в высоту от 
роста в длину.

Диапазон варьирования соотноше-
ния параметров раковин наилучшим об-
разом отражен в виде отношений B/Lp, 
H/Lp и H/B, значения которых указаны 
в табл. 2.

В выборках ископаемых брахиопод 
неоднократно отмечалось присутствие 
изменчивых по форме раковин, при-
надлежащих одному виду (Иванова, 
1962; Безносова, 1994; Комаров, 1997). 
В крайних случаях, например, в работе 
Дж. Харрингтона (Harrington, 1969) по 
девонским ринхонеллидам Leiorhynchus, 
высказана гипотеза о наличии полово-
го диморфизма у этих брахиопод, так 
как вытянутых высоких и широких 
низких раковин в выборке было поч-
ти поровну. Чаще среди ископаемых 
брахиопод соотношение раковин раз-
личной формы совсем иное. Раковины 
«необычной» формы встречаются го-
раздо реже. Например, среди 22 иссле-
дованных раковин девонских продуктид  
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Таблица 1. Материал по Macandrevia cranium (Müller, 1776), использованный в иссле-
довании. Сокращения: п.р. – пустые раковины, п.с.о. – прижизненно собранные особи,  
с. – створки, ст. – станция.
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Рис. 2. Зависимость роста в ширину и высоту от длины раковины (ст. 2584, у 
Фарерских о-вов, восточное побережье).
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S. spinulicosta были встречены две узкие 
продольно-вытянутые (табл. Х, фиг. 2). 
Остальные раковины были поперечно-
вытянутыми (табл. X, фиг. 1). Что же 
касается современных брахиопод, то в 
наиболее крупных выборках, собран-
ных у Фарерских и Лофотенских остро-
вов, было посчитано количество узких 
высоких раковин, у которых разница 
между шириной и высотой раковины не 
превышала 3 мм. В первом случае из 408 
прижизненно собранных особей такие 
раковины были у 17.7 % экземпляров, во 
втором из 678 особей – у 3.4 %. То есть 
какой-либо закономерности обнаружено 
не было. Причиной такой изменчивости 
формы раковины могут быть случайно 
сложившиеся локальные условия, на-
пример, особенности рельефа дна, не 

позволяющие расти раковинам в шири-
ну. Не исключено, что количество узких 
высоких раковин увеличивается из-за 
высокой плотности поселения в попу-
ляции (Пахневич, 1998), тем более, что 
брахиоподы, в том числе и макандревии, 
образуют друзы, наиболее крупные из 
которых состоят в исследованном мате-
риале из 12 особей.

2. Травматическая изменчивость

Этот тип изменчивости очень редко 
учитывается в исследованиях. Он опи-
сан Э. Майром (1971) в качестве вида 
внутрипопуляционной изменчивости, 
которая не наследуется организмом. 
Мной обнаружены макандревии с асим-
метричной раковиной, имеющие на ра-
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Рис. 1. Зависимость роста в ширину и высоту от длины раковины (ст. 2502, южнее 
Лофотенских островов).
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ковинах вмятины, уступы нарастания 
(табл. Х, фиг. 5). Среди M. cranium, оби-
тающих у берегов Бергена, доля особей, 
раковины которых были асимметричны-
ми или имели перечисленные поврежде-
ния – 17.4 %. Обычно же доля таких ра-
ковин не более 4–6 %.

Происхождение вмятин на ракови-
нах может быть различным. Такие пов-
реждения остаются после нападения 
хищников, или же возникают из-за поя-
вившихся преград для роста, упомяну-
тых при рассмотрении внутрипопуляци-
онной изменчивости.

Уступы нарастания, описанные для 
ряда ископаемых брахиопод (Иванова, 
1971), образуются под действием целого 
ряда внешних факторов. Изначально ра-
ковина брахиоподы растет относительно 
равномерно. Затем формируется высокое 
кольцо, край которого нависает над по-
верхностью раковины. Далее нарастание 
раковины продолжается ниже уровня 
кольца. Затем образуются частые мно-
гочисленные ступенчатые кольца. Чаще 
всего это явление встречается на высо-
ких и узких раковинах. Данные коль-
ца не являются годовыми. По мнению 
О.Н. Зезиной (устн. сообщ.), образова-
ние такого уступа может быть вызвано 
поселением на краю смыкания створок 
обрастателей, которые могут мешать за-
хлопыванию створок. Действительно, 
на краю смыкания створок некоторых 
брахиопод, которые имеют подобные 
уступы, были обнаружены демоспонги-
альные губки или мшанки (Lichenopora 
sp., Diplosolen sp., Retepora sp. – опреде-
ления Р.В. Горюновой и Л.А. Висковой, 
ПИН). В качестве причин возникнове- 
ния уступов нарастания на раковинах 
ископаемых брахиопод назывались: на-
личие преград для роста (в частности, 
тесноты поселения), взмучивание осад-
ка, приводившее к измененному росту, 
замедление темпов роста у старческих 
особей (Иванова, 1949, 1962, 1971; Без- 
носова, 1994).

Асимметричные раковины, вероятно, 
также образуются при наличии преград 
для роста, крупных обрастателей, после 
нападения хищников. В данном случае 
неясно, насколько влияет асимметрия на 
жизнедеятельность брахиопод и можно 
ли ее считать флуктуирующей.

Как правило, повреждение раковины 
заметно и не может повлиять на опреде-
ление и описание вида. Но оно приводит 
к изменению формы раковины, ее скуль-
птуры, которые могут быть очень важны 
для систематики. На раковине исчезают 
ребра, появляется синус и седло (табл. X, 
фиг. 7). Подобные изменения были отмече-
ны на ребристых раковинах современных 
брахиопод Terebratulina retusa (Linnaeus, 
1758), не имеющих седла и синуса. Для 
нижнекаменноугольных гигантопродук-
тид Latiproductus coartarus (Einor, 1936) 
отмечалось, что в результате поврежде-
ния створок на переднем крае происходи-
ло изменение скульптуры створок (ребер) 
(Литвинович, Воронцова, 1991). В настоя-
щее время скульптуре створок брахиопод 
семейства Gigantoproductidae уделяется 
особое внимание, поскольку некоторые 
особенности расположения игл и поло-
жение относительно них ребер считают-
ся наиболее перспективными для систе-
матики этих брахиопод и надсемейства 
Linoproductoidea в целом (Лазарев, 2003). 
Изменение скульптуры на поврежденных 
раковинах отмечалось также Т.Г. Сары-
чевой (1949) для продуктид и Е.А. Ива-
новой (1971) для спириферид.

3. Онтогенетическая изменчивость

При изучении популяций брахио-
под Macandrevia cranium была обнаруже-
на интересная особенность (Пахневич, 
1999). В некоторых популяциях всех жи-
вотных можно разделить на две группы: 
1) брахиоподы, у которых ширина рако-
вины больше или равна длине брахиаль-
ной створки, а иногда больше или равна 
длине раковины; 2) брахиоподы, у кото-
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Рис. 3. Соотношение ширины и длины брахиальной створки у брахиопод 
Macandrevia cranium (ст. 949, севернее п-ова Варангер).
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Рис. 4. Изменение значений коэффициента B/Lb с увеличением длины раковины 
у брахиопод Macandrevia cranium (ст. 949, севернее п-ова Варангер).
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рых ширина меньше длины брахиальной 
створки. Появление двух групп оказа-
лось неслучайным. К первой группе, судя 
по количеству колец нарастания, прина-
длежали ювенильные особи, ко второй –  
взрослые (табл. X, фиг. 8). Если изобра-
зить эту закономерность графически, 
откладывая по оси x длину раковины, а 
по оси y количество особей принадле-
жащих той или иной группе (рис. 3), то 
можно сделать следующее заключение. 
У ювенильных макандревий рост рако-
вины в ширину преобладает над скоро-
стью роста раковины в длину и высоту. 
На рубеже, когда раковина достигает в 
длину 12–14 мм, тенденция роста меня-
ется. Теперь рост в ширину приторма-
живается и раковина начинает активнее 
расти в длину и высоту. Это также можно 
проследить по изменениям отношений  
B/Lb (рис. 4) и B/Lp (табл. 2). Смена на-

правления роста происходит на уровне, 
когда значение B/Lb становятся меньше 
единицы. Среднее значение B/Lp меняет-
ся от 0.84 (2 мм) – 0.96 (7–9 мм) – 0.88–
0.92 (13–14 мм) – 0.86–0.89 (14–15 мм) –  
до 0.72 (25–26 мм). Увеличение высоты 
раковины происходит до конца жизни 
брахиопод.

У взрослых брахиопод может про-
изойти еще одна смена направления ро-
ста. Передние края обеих створок начи-
нают расти не вперед, а навстречу друг 
другу, сильно увеличивая высоту ракови-
ны. Так образуется высокий, или выпрям-
ленный, передний край (табл. X, фиг. 6).

Следует отметить, что упомянутые 
закономерности не являются абсолют-
ными. Так, среди ювенильных особей 
встречаются животные с узкой ракови-
ной и далеко не все взрослые брахиопо-
ды образуют высокий передний край. 

  А.В. Пахневич 
ВИДЫ РАЗМЕРНОЙ ИЗМЕНЧИВОСТИ РАКОВИН СОВРЕМЕННЫХ И ИСКОПАЕМЫХ БРАХИОПОД



94

СОВРЕМЕННАЯ ПАЛЕОНТОЛОГИЯ:
КЛАССИЧЕСКИЕ И НОВЕЙШИЕ МЕТОДЫ. ПИН РАН, 2005

Таблица 2. Значения коэффициентов соотношения параметров раковины брахио-
под Macandrevia cranium (Müller, 1776)



95

Эти особенности роста по-разному про-
являются в различных популяциях, в за-
висимости от влияния каких-либо факто-
ров. Возможно, упомянутые особенности 
роста закреплены на генетическом уров-
не, но для их проявления необходимы 
определенные условия. Я полагаю, что на 
появление высокого переднего края вли-
яет высокая плотность поселения в попу-
ляции (Пахневич, 1998).

На палеонтологическом материале 
подобные особенности роста раковин бу-
дут выглядеть иначе. Это связано, прежде 
всего, с неполнотой палеонтологической 
летописи, из-за которой очень трудно 
проследить онтогенез животных, особен-
но на ранних этапах развития. В выборке 
будут присутствовать две группы рако-
вин, которые соответствуют брахиоподам 
с преобладанием различных направле-
ний роста. А это уже можно свести к про-
явлению диморфизма или присутствию 
двух разных видов: с маленькими широ-
кими раковинами и с большими вытяну-
тыми и выпуклыми раковинами. Задача 
палеонтолога в таких случаях – соеди-
нить различные участки онтогенеза для 
получения ясной картины возрастных 
изменений формы раковины. Подобная 
работа была проделана на примере фран-
ских спириферид (Оленева, 2003), для 
которых показано, что вид Uchtospirifer 

kruglovi (Ljaschenko, 1973) является 
стадией онтогенеза вида Uchtospirifer 
timanicus Ljaschenko, 1958.

4. Межпопуляционная изменчивость

В случае географической изменчи-
вости размерные параметры наиболее ва-
риабельны (Майр, 1968), поэтому я обра-
тился к анализу темпов роста M. cranium в  
различных частях ареала вида (рис. 5, 6).

Максимальная длина раковины M. 
cranium (из акватории Великобритании) 
составляет 30 мм (Brunton, Curry, 1980). 
Хотя чаще указывается иное значение: 
27–28 мм (Sars, 1878; Davidson, 1886, 1887, 
1888; Cooper, 1981; Зезина, 1997). Этой 
длины достигают брахиоподы, обитаю-
щие у Шетландских островов и у побе-
режья Норвегии. Но более подробное рас-
смотрение размерно-возрастной измен-
чивости раковин брахиопод этих районов 
выявляет значительную вариабельность 
максимальных размеров. В акватории 
Норвежского моря (около Шетландских, 
Лофотенских и Фарерских островов) эти 
брахиоподы достигают максимальных 
размеров 24.5–27.3 мм при максималь-

Рис. 6. Размерная изменчивость брахиопод 
Macandrevia cranium, Норвежское и Гренландское 
моря (* – подвид M. c. novangliae). Обозначения 
как на рис. 5.
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ном возрасте 9–14 лет. По направлению 
к побережью Гренландии темпы роста 
раковины у макандревий снижаются. У 
юго-восточного побережья Исландии 
эти брахиопод вырастают к 12 годам до 
23 мм. Еще более тугорослые особи по-
лучены из Датского пролива, они дости-
гают длины 18.05 мм при возрасте 11 лет. 
Однако самые низкие темпы роста M. 
cranium в данной акватории обнаружены 
О.Н. Зезиной (1985, 2001). Макандревии 
длиной 13.8 мм и возрастом 10 лет ука-
зываются с горы Грейт-Метеор хребта 
Рейкьянес. Сходное снижение темпов 
роста макандревий происходит и в во-
сточном направлении. Уже на границе 
Баренцевого и Норвежского морей рако-
вины брахиопод становятся мельче: мак-
симальная длина раковины в данном слу-
чае – 20.4–21.7 мм при возрасте 9–13 лет. 
Севернее полуострова Варангер в диа-
пазоне глубин 270–304 м максимальная 
длина колеблется от 11.8 до 22.15 мм при 
возрасте 6–12 лет. Первая цифра размер-
ного диапазона соответствует нижней 
границе вариабельности максимальной 
длины. Это значение длины не отража-
ет тенденцию изменения темпов ро- 
ста и является аномальной. Аномальная 
тугорослость, возможно, связана с де-
фицитом субстрата, поскольку брахио-
поды, собранные на станции 3323, при-
креплялись только к фораминиферам 

Rhabdammina abyssorum. На восточной 
границе ареала, у полуострова Рыбачий 
максимальная длина раковины варьирует 
от 20.4 мм до 23 мм, а возраст – от 9 до 
11 лет. В Северной Атлантике известен 
также глубоководный подвид (Dall, 1920) 
M. cranium novangliae. В Гасконском за-
ливе эти брахиоподы достигают длины 
16.5 мм (Cooper, 1981), в то время как 
M. cranium cranium вырастает здесь до 
24 мм. Кривые роста M. cranium проде-
монстрированы на рис. 7.

Из перечисленных данных можно сде-
лать вывод, что акватория Норвежского 
моря и Гасконский залив являются на-
иболее благоприятными районами оби-
тания для M. cranium. Уменьшение ско-
рости роста особей происходит в ряду 
Норвежское море → юго-восточное по-
бережье Исландии → Баренцево море → 
Датский пролив (рис. 7). Два района оби-
тания макандревий на хребте Рейкьянес 
и севернее п-ова Варангер на глубине 
270 м отличаются аномальным ростом 
раковин брахиопод.

Изменение темпов роста раковин 
можно проследить и на ископаемом ма-
териале, сравнивая одновозрастные бра-
хиоподы из разных районов или разно-
возрастные формы. Например, макси-
мальная длина девонского вида атрипид 
Carinatina arimaspa (Eichwald, 1840) из 
эйфеля Закавказья – 19.9 мм (Комаров, 

Рис. 7. Графики роста брахиопод Macandrevia cranium.
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1997), а на Северо-Востоке России эти же 
брахиоподы из отложений раннего дево-
на эмского яруса достигали длины 26 мм 
(Алексеева, Комаров, 1996). Анализируя 
максимальную длину и предельный воз-
раст ископаемых брахиопод одного гео-
логического возраста, можно сделать вы-
вод о темпах роста животных на опреде-
ленном временном отрезке существова-
ния вида и, следовательно, восстановить 
его возможный ареал, охарактеризовать 
некоторые условия обитания.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, размерная измен-
чивость и определяющие ее факторы – 
повреждения на раковинах, темпы роста 
раковин, смены направлений роста, спе-
цифические условия обитания особей, 
могут стать причиной ошибочного опи-
сания вида и рода или неверного отнесе-

ния материала к тому или иному таксо-
ну. Размерная изменчивость значитель-
но обесценивает для систематики такие 
признаки как размер и форма раковины. 
Это одинаково важно как для современ-
ных брахиопод, так и для ископаемых. 
Использование этих признаков для опи-
сания ископаемого вида без изучения 
диапазона изменчивости в полной мере 
невозможно, поскольку новые экземпля-
ры, выходящие за границы нормы реак-
ции, могут ошибочно оказаться за пре-
делами исследуемого вида.

С другой стороны, исследование 
размерной изменчивости в пределах 
одной ископаемой популяции, в отложе-
ниях разного геологического возраста и 
в различных географических точках, мо-
жет открыть источник интереснейшей 
информации о внутривидовой и внутри-
популяционной структуре, условиях оби-
тания животных и биологии вида.
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Types of size variability of shells in recent and fossil brachiopods
A.V. Pakhnevich

The peculiarities of size variability of different age groups of the recent brachiopod species 
Macandrevia cranium (Müller, 1776) are considered within one and several populations. The 
comparison with fossil brachiopods is made. It has revealled that degree of variability depends 
on the settling density, limits for growth, main directions of the growth of the shell on differ-
ent stages of ontogeny, growth rate of the shell in different parts of areal. It is shown that size 
parameters and shell proportions have minor importance for a species description.
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Объяснение к таблице X

Фиг. 1, 2. Spinulicosta spinulicosta (Hall, 1857): 1 – экз. ПИН, № 4396/1100, ядро спинной 
створки (× 3); 2 – экз. ПИН № 4396/1102, ядро спинной створки (× 3); Гобийский Алтай, 
Цахирин-Худук, обн. 1; нижний-средний девон, верхи эмского – низы эйфельского ярусов.

Фиг. 3–6, 8. Macandrevia cranium (Müller, 1776), колл. Института океанологии 
РАН: 3 – широкая низкая раковина (× 3); 4 – узкая высокая раковина (× 3); сборы э/с 
«Севастополь», ст. 2502, южнее Лофотенских о-вов, гл. 125 м, 16.11.1959 г.; 5 – ракови-
на с уступом нарастания (× 3); 6 – раковина с высоким передним краем (× 3); сборы э/с 
«Севастополь», ст. 2584, восточнее Фарерских о-вов, гл. 220 м, 12.12.1959 г.; 8 – колл. 
Зоологического музея МГУ, размерная серия: длина самой большой раковины 16.7 мм, 
самой маленькой – 5.5 мм; сборы э/с «Севастополь», ст. 1170 в Датском проливе, южнее 
Гренландско-Исландского порога, гл. 300 м, 01.08.1957 г.

Фиг. 7. Terebratulina retusa (Linnaeus, 1758), колл. Зоологического музея МГУ; ра-
ковина с ложным седлом и синусом (× 3); сборы э/с «Севастополь», ст. 2584, восточнее 
Фарерских о-вов, гл. 220 м, 12.12.1959 г.
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