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Объект исследования. В статье рассматривается комплексная характеристика вида конодонтов Siphonodella 
belkai Dzik, являющегося видом-индексом в зональной последовательности турнейского яруса нижнего карбона.  
Материал и методы. Фактическим материалом послужили результаты изучения коллекций конодонтов из раз-
резов северного Приуралья и западного склона Приполярного Урала. Представители Siphonodella belkai (89 эк-
земпляров) обнаружены в разрезах бассейна р. Кожим (Приполярный Урал) и на р. Вангыр (поднятие Черны-
шева). Проведено исследование гистологического строения, морфологии и онтогенетических изменений плат-
форменных элементов данного вида с помощью электронного и светового микроскопа, а также рентгеновско-
го микротомографа. Биометрический анализ осуществлен на 45 полных экземплярах. Результаты. Siphonodella 
belkai уверенно диагностируются по гладкой платформе линзовидной формы, несущей развитые ростральные 
гребни. В платформе и ростральных гребнях присутствуют массивы параламеллярной ткани; распространение 
альбидной ткани ограничено соседними с главным зубцом зубцами осевого гребня. Правые и левые P1 элемен-
ты данного таксона образуют асимметричные пары и отличаются расположением и количеством ростральных 
гребней (III класс симметрии). Пропорции элементов остаются постоянными в онтогенезе. Формирование ро-
стральных гребней начинается на ранних стадиях онтогенеза, при длине элемента около 0.4–0.5 мм, что обеспе-
чивает надежную таксономическую диагностику. Выводы. Вид Siphonodella belkai известен из разрезов умерен-
но глубоководных отложений Центральной и Восточной Европы и Южного Китая. Подошва зоны S. belkai при 
определении по первому появлению вида-индекса совпадает с подошвой зоны Upper duplicata. Выделение зоны 
S. belkai в качестве стандартной нецелесообразно из-за редкой встречаемости, ограниченного ареала и узкого 
фациального диапазона вида-индекса. Эта зона имеет крайне низкий корреляционный потенциал.
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Research subject. Multidisciplinary characteristics of the Siphonodella belkai Dzik conodonts, which an index species 
in the Tournaisian (Mississippian) conodont zonation. Materials and methods. Data on conodonts collected from the 
North Cis-Urals and Subpolar Urals sections was used. In total, 89 specimens of Siphonodella belkai were found in the 
Kozhim Eiver basin sections (Subpolar Urals) and the Vangyr River section (Tchernyshev Uplift). The histology, mor-
phology and ontogeny of platform elements of this species were studied using SEM, optic microscope and X-ray mi-
cro-CT. In total, 45 complete specimens were biometrically studied. Results. Siphonodella belkai can be reliably dis-
tinguished by having a smooth lens-like platform and bearing developed rostral ridges. The paralamellar tissue occurs 
in the platform and rostral ridges; distribution of the albid tissue is restricted by carina denticles in the cusp neighbor-
hood. Sinistral and dextral P1 elements of the species compose asymmetric pairs and differ by the position and num-
ber of rostral ridges (Class III of symmetry). The element outline remains constant in ontogeny. Rostral ridges appear 
at early ontogeny stages, when an element is of 0.4–0.5 mm in length, thus allowing reliable taxonomic diagnostics. 
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ВВЕДЕНИЕ

Представители конодонтов рода siphonodella, 
насчитывающего в составе более 30 видов, широ-
ко используются в биостратиграфии терминально-
го фамена и нижней части турнейского яруса. На 
их основе предложен ряд зональных схем, отлича-
ющихся как детальностью, так и фациальным диа-
пазоном (рис. 1) (Sandberg et al., 1978; Ji, 1985; Kai-
ser et al., 2009; Becker et al., 2016; Zhuravlev, 2017; 
Hogancamp et al., 2019; Zhuravlev et al., 2021; и др.). 
Наиболее распространенной представляется зо-
нальная схема, разработанная Ч. Сэндбергом с со-
авторами (Sandberg et al., 1978) для глубоководных 
отложений. Эта схема с рядом уточнений и допол-
нений дала начало большинству современных зо-
нальных последовательностей турнейского яруса. 
Например, она частично легла в основу зонального 
стандарта, опубликованного в (Постановления…, 
2003, с. 39). В настоящее время этот стандарт фак-
тически является рекомендованным при проведе-
нии биостратиграфических работ на территории 
России (Зональная стратиграфия…, 2006; Состоя-
ние изученности…, 2008. Прил. 6). Он практиче-
ски повторяет зональную схему, предложенную 
В.Н. Пазухиным в диссертации по Южному Уралу 
(Пазухин, 1989) и опубликованную позже (Пазу-
хин, 2008). По сравнению с оригиналом (Пазухин, 
1989) в зональном стандарте заменено название но-
вого таксона, выделенного, но не опубликованно-
го В.Н. Пазухиным, на валидное название: sipho-
nodella kononovae Pazukhin на S. belkai Dzik. Ос-
новными отличиями этого зонального стандарта 
от схемы Ч. Сэндберга с соавторами являются не-
сколько измененные объем и названия зон: иной (и, 
очевидно, не указанный) объем зоны Siphonodella 
isosticha; зона Siphonodella quadruplicata вместо зо-
ны Lower crenulata, зона Siphonodella belkai вместо 
зоны Siphonodella sandbergi (см. рис. 1). Эквива-
лентность последних двух зон (Siphonodella belkai 
и Siphonodella sandbergi) вызывает сомнение, по-
скольку вид Siphonodella belkai отмечен в зоне Up-
per duplicata (Kaiser et al., 2017). Следует указать, 
что и в работе В.Н. Пазухина (2008) появление si-

phonodella sandbergi и Siphonodella belkai обозна-
чено на разных уровнях: на приведенной им фило-
морфогенетической схеме Siphonodella belkai появ-
ляется гораздо раньше Siphonodella sandbergi Klap-
per (Пазухин, 2008, с. 41).

С самим видом-индексом зоны Siphonodella 
belkai также существует ряд проблем. Во-первых, 
в качестве голотипа выбран неполный экземпляр 
(обломок) (Dzik, 1997. Pl. 19, Fig. E), что частич-
но компенсируется подробным описанием (Dzik, 
1997, p. 153–154) на 70 экземплярах из 3 образ-
цов (Dzik, 1997). Во-вторых, относительнo редкая 
встречаемость вида обусловила недостаток инфор-
мации о его морфологической изменчивости, в том 
числе об изменениях в онтогенезе и соотношении 
правых и левых P1 элементов. Последнее привело 
к описанию правых и левых элементов в качестве 
самостоятельных морфотипов (Kaiser et al., 2017). 
Следует отметить, что вольное обращение с так-
сономией конодонтов рода siphonodella вызыва-
ет неопределенности в выделении зональных под-
разделений и в итоге некорректные сопоставления 
(Zhuravlev, Plotitsyn, 2018; Zhuravlev et al., 2021).

Задачи данной работы состоят в характеристи-
ке морфологии правых и левых P1 элементов si-
phonodella belkai и ее изменений в онтогенезе. Их 
решение позволит повысить надежность таксоно-
мической идентификации зонального вида, а ана-
лиз его распространения – оценить стратиграфи-
ческий объем и корреляционный потенциал одно-
именной зоны.

МАТЕРИАЛ

В основу работы положена авторская коллекция 
конодонтов Siphonodella belkai, насчитывающая 59 
экземпляров различной сохранности (46 полных). 
Все полные экземпляры происходят из 5 образ-
цов карбонатных турбидитов, отобранных из зон 
S. quadruplicata и S. crenulata в разрезе на руч. Кон-
стантинов, бассейн р. Кожим, Приполярный Урал 
(Журавлев, 2003) (65°40’26.63” с. ш. 59°42’29.98” 
в. д.) (рис. 2). Единичные экземпляры найдены в 
зоне S. crenulata в разрезах на р. Кожим (Припо-

Conclusions. Siphonodella belkai is known from the moderately deep-water deposits of the Central and Eastern Eu-
rope and South China. The base of the S. belkai zone, marked by the first appearance of the eponimic taxon, coincides 
with the base of the Upper duplicata zone. Distinguishing the S. belkai zone as a standard zone seems unreasonable 
due to the rarity, restricted area and specific ecology of S. belkai. This zone is of low correlation potential.

Keywords: conodonts, morphology, ontogeny, Mississippian, biostratigraphy
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Рис. 1. Сопоставление зональных схем, основанных на конодонтах рода siphonodella.
Серым прямоугольником отмечен стратиграфический интервал распространения Siphonodella belkai Dzik по опубли-
кованным данным (Kaiser et al., 2017).

Fig. 1. Correlation of siphonodella-based conodont zonations.
The grey rectangle marks the range of Siphonodella belkai Dzik (Kaiser et al., 2017).

лярный Урал) и зоне S. quadruplicata на р. Вангыр 
(южная часть гряды Чернышева). Кроме авторской 
коллекции в морфологической характеристике бы-
ли использованы опубликованные изображения 
представителей этого вида (Dzik, 1997; Zhuravlev, 
Plotitsyn, 2017; Kaiser et al., 2017).

МЕТОДЫ

Конодонтовые элементы Siphonodella belkai из-
учались комплексом методов. Из четырех экзем-
пляров были сделаны и исследованы под элек-
тронным микроскопом (VEGA Tescan, ЦКП “Гео- 
наука”, г. Сыктывкар) поперечные пришлифовки 
платформы, иллюстрирующие гистологическое 
строение и морфологию элементов. Три экзем-
пляра изучены на рентгеновском микротомографе 
(SkyScan1272, Санкт-Петербургский горный уни-
верситет, г. Санкт-Петербург) с пространственным 
разрешением 5 мкм при ускоряющем напряжении 
70 КВ, еще из одного изготовлен толстый шлиф. 
Реконструированные по томограммам, шлифу и 
пришлифовкам объемные модели использовались 
для детальной морфологической характеристики и 
создания гистологических моделей. Работа с объ-
емными моделями проводилась в программном 
комплексе Rhinoceros (v. 7, персональная коммер-
ческая лицензия). Кроме того, особенности морфо-
логии рассматривались с помощью электронного и 
светового (в отраженном и проходящем свете) ми-
кроскопов.

Изучение онтогенетических изменений прово-
дилось как на экземплярах различных стадий ро-
ста, так и по линиям роста в одном экземпляре. 
Благодаря тонкой платформе у Siphonodella belkai 
линии роста, подчеркнутые распределением ин-
терламеллярной ткани на границах ламелл, хоро-
шо видны в проходящем свете (рис. 3). Соотноше-
ние линий роста в платформе и ламелл было про-
контролировано по электронно-микроскопиче-
ским фотографиям области около базальной ямки, 
где наблюдаются выходы на поверхность элемента 
всех ламелл (рис. 4). Для 7 экземпляров по линиям 
роста прорисованы и измерены контуры платфор-
мы на разных стадиях онтогенеза.

Биометрическое изучение P1 элементов осу-
ществлялось по изображениям, полученным с по-
мощью электронного и светового микроскопов. 22 
полных экземпляра (13 левых и 9 правых) подвер-
гнуты биометрическому анализу. Статистическая 
обработка измерений проводилась в программном 
пакете PAST v.4 (Hammer et al., 2001). Схема изме-
рений приведена на рис. 3.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Морфологическая характеристика

Вид Siphonodella belkai известен исключитель-
но по платформенным элементам, строение аппа-
рата достоверно не известно. Поэтому далее рас-
сматриваются только платформенные P1 элементы 
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Рис. 2. Стратиграфическая колонка разреза на руч. Константинов (Приполярный Урал, бассейн р. Кожим)  
с распространением некоторых видов конодонтов.
1 – аргиллит, 2 – аргиллит кремнистый, 3 – известняк, 4 – известняк кремнистый (окремненный), 5 – кремень.

Fig. 2. Stratigraphic log of the Konstantinov Creek section (Subpolar Urals, the Kozhim River basin) with ranges  
of some conodont species.
1 – mudstone, 2 – siliceous mudstone, 3 – limestone, 4 – siliceous limestone (silicified), 5 – flint.
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Рис. 3. Принятые в работе обозначения измере-
ний и морфологических особенностей конодон-
товых элементов siphonodella belkai.
а, б – СЭМ-изображение: а – вид сверху, б – вид снизу; 
в – изображение в проходящем свете с прорисованны-
ми границами ламелл в платформе; г – схематический 
рисунок элемента: 1 – поднятие в задней части плат-
формы, 2 – ростральный гребень, 3 – зачаточный ро-
стральный гребень. L – длина элемента, W – ширина 
платформы, Lfb – длина свободного листа; Lpl – дли-
на платформы, Lap – длина передней части платфор-
мы, Lpp – длина заднего отростка (задней части плат-
формы), ilm – интерламеллярная ткань на границах 
ламелл в платформе.

Fig. 3. The measurements and morphological nota-
tions of conodont elements of Siphonodella belkai 
used in this study.
a, б – SEM image: а – oral view, б – aboral view; в – im-
age in the transmitting light with drawing of lamel-
la boundaries in platform; г – sketch drawing of the ele-
ment: 1 – uplift in the posterior platform, 2 – rostral ridge, 
3 – incipient rostral ridge. L – element length, W – plat-
form width, Lfb – free blade length, Lpl – platform length, 
Lap – length of anterior platform, Lpp – length of posteri-
or process (posterior platform), ilm – interlamellar tissue 
in the lamella boundaries in platform.

(рис. 5). Наиболее полная синонимика данного ви-
да приведена в работе С. Кайзер с соавторами (Kai-
ser et al., 2017).

При первом описании вида (Dzik, 1997) в ка-
честве диагностичных были указаны следую-
щие признаки: полностью гладкая и выпуклая за-
дняя часть платформы; параллельные ростраль-
ные гребни, оканчивающиеся на уровне главного 
зубца; короткий передний свободный лист. Позд-
нее этот набор был расширен и модифицирован 
за счет указания маленькой базальной ямки, низ-
кого киля и возможности присутствия длинного 
внешнего рострального гребня, протягивающего-
ся вдоль края платформы почти до заднего конца 
элемента (Kaiser et al., 2017). Кроме того, в рабо-
те С. Кайзер с соавторами (Kaiser et al., 2017) выде-
лены два морфотипа S. belkai, которые различают-
ся расположением ростральных гребней. Для пер-
вого характерно, что на внешней стороне элемента 
внутренний гребень заканчивается в передней ча-
сти платформы, а второй гребень сливается с кра-
ем платформы в задней части. У второго морфоти-
па все гребни (от одного до трех) на внешней сто-
роне элемента протягиваются назад, смыкаясь с 
внешним краем платформы, а внутренней сторо-
не элемента свойственны короткие ростральные 
гребни, не заходящие на задний отросток. Следу-

ет отметить, что первому морфотипу принадлежат 
исключительно левые элементы, а второму – пра-
вые (Kaiser et al., 2017. Figs 6, 7), что и обусловлива-
ет разницу в морфологии (см. далее).

Распределение твердых тканей

В строении P1 элементов Siphonodella belkai 
участвуют четыре типа тканей: ламеллярная, ин-
терламеллярная, параламеллярная и альбидная. 
Распределение тканей реконструировано на основе 
изучения томограмм, пришлифовок, шлифов и ко-
нодонтовых элементов в проходящем свете. На то-
мограммах хорошо выделяются массивы, сложен-
ные параламеллярной тканью, благодаря ее повы-
шенной рентгеновской плотности (рис. 6).

Альбидная ткань имеет ограниченное распро-
странение, она формирует ядра зубцов осевого 
гребня около базальной ямки (см. рис. 5). Бóльшая 
часть осевого гребня сформирована только ламел-
лярной и интерламеллярной тканями. В ростраль-
ных гребнях присутствуют ламеллярная и пара-
ламеллярная ткани. Платформа состоит из ламел-
лярной, параламеллярной и интерламелляной тка-
ней, последняя образует внутренние части ламелл 
и создает хорошо видимые полосы, параллельные 
линиям роста (см. рис. 3, 4). Поднятие в задней ча-
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сти платформы образовано преимущественно па-
раламеллярной тканью (см. рис. 6). Доля парала-
меллярной ткани в строении элемента возрастает 
в онтогенезе (см. рис. 6).

В целом тканевое строение P1 элементов sipho-
nodella belkai мало отличается от такового осталь-
ных сифоноделл с развитыми ростральными греб-
нями. Хорошо проявленная редукция альбидной 
ткани сближает Siphonodella belkai с группой “бы-
стро эволюционирующих сифоноделл” (Sandberg 

et al., 1978), к которой относятся Siphonodella wil-
berti Bardasheva, Bardashev, Weddige et Ziegler, si-
phonodella quadruplicata (Branson et Mehl), sipho-
nodella obsoleta Hass, Siphonodella cooperi Hass и 
Siphonodella crenulata (Cooper). При этом данный 
признак отличает ранние стадии онтогенеза sipho-
nodella belkai от сходного по очертаниям платфор-
мы Siphonodella bella Kononova et Migdisova. У по-
следнего вида ядра альбидной ткани присутству-
ют во всем осевом гребне.

Рис. 4. Ламеллы в платформе P1 элементов siphonodella belkai.
а – правый элемент в проходящем свете (обр. Tn201), точкой обозначена базальная ямка, ламеллы пронумерованы (1–6); 
б – тот же элемент, СЭМ-изображение, вид снизу; в – тот же элемент, увеличенный фрагмент СЭМ-изображения с ба-
зальной ямкой, ламеллы пронумерованы; г – поперечная пришлифовка правого элемента в районе базальной ямки (обр. 
Tn201), ламеллы пронумерованы (1–4).

Fig. 4. Lamella in the platform of P1 elements of Siphonodella belkai.
а – dextral element in transmitting light (sample Tn201), dot marks the basal pit, lamella are numbered (1–6); б – SEM image of 
the same element, aboral view; в – SEM image of the basal pit of the same element, lamella are numbered; г – transverse polished 
section of dextral element near the basal pit (sample Tn201), lamella are numbered (1–4).
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Рис. 5. Электронно-микроскопические изображения siphonodella belkai Dzik.
1 – левый P1 элемент, экз. 715/23, обр. Tn79-1/95, разрез на р. Кожим, зона crenulata; 2 – левый P1 элемент, обр. Tn201D, 
разрез на руч. Константинов, зона crenulata; 3 – левый P1 элемент, обр. Tn201D, разрез на руч. Константинов, зона cren-
ulata; 4 – левый P1 элемент, обр. Tn201D, разрез на руч. Константинов, зона crenulata; 5 – левый P1 элемент, экз. 715/24, 
обр. Tn20-3/94, разрез на руч. Константинов, зона crenulata; 6 – левый P1 элемент, экз. 518/10, обр. Tn-20-2/94, разрез на 
руч. Константинов, зона crenulata; 7 – правый P1 элемент, экз. 512/8-23, обр. Tn-20-2/94, разрез на руч. Константинов, зо-
на crenulata; 8 – правый P1 элемент, экз. 518/9, обр. Tn-20-2/94, разрез на руч. Константинов, зона crenulata; 9 – правый 
P1 элемент, обр. Tn-20-2/94, разрез на руч. Константинов, зона crenulata; 10 – правый P1 элемент, обр. Tn201D, разрез на 
руч. Константинов, зона crenulata; 11 – правый P1 элемент, обр. Tn201B, разрез на руч. Константинов, зона crenulata; 12, 
13 – пришлифовка правого P1 элемента, обр. Tn19e/94, разрез на руч. Константинов, зона crenulate. al – альбидная ткань, 
plm – параламеллярная ткань, lam – ламеллярная ткань, ilm – интерламеллярная ткань.

Fig. 5. SEM images of Siphonodella belkai Dzik.
1 – sinistral P1 element, spec. 715/23, sample Tn79-1/95, Kozhim River section, crenulata Zone; 2 – sinistral P1 element, sam-
ple Tn201D, Konstantinov Creek section, crenulata Zone; 3 – sinistral P1 element, sample Tn201D, Konstantinov Creek section, 
crenulata Zone; 4 – sinistral P1 element, sample Tn201D, Konstantinov Creek section, crenulata Zone; 5 – sinistral P1 element, 
spec. 715/24, sample Tn20-3/94, Konstantinov Creek section, crenulata Zone; 6 – sinistral P1 element, spec. 518/10, sample Tn-
20-2/94, Konstantinov Creek section, crenulata Zone; 7 – dextral P1 element, spec. 512/8-23, sample Tn-20-2/94, Konstantinov 
Creek section, crenulata Zone; 8 – dextral P1 element, spec. 518/9, sample Tn-20-2/94, Konstantinov Creek section, crenula-
ta Zone; 9 – dextral P1 element, sample Tn-20-2/94, Konstantinov Creek section, crenulata Zone; 10 – dextral P1 element, sam-
ple Tn201D, Konstantinov Creek section, crenulata Zone; 11 – dextral P1 element, sample Tn201B, Konstantinov Creek section, 
crenulata Zone; 12, 13 – polished section of dextral P1 element, sample Tn19e/94, Konstantinov Creek section, crenulata Zone. 
al – albid tissue, plm – paralamellar tissue. lam – lamellar tissue, ilm – interlamellar tissue.
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Онтогенетические изменения

Формирование ростральных гребней начинает-
ся на ранних стадиях онтогенеза, при длине эле-
мента около 0.4–0.5 мм (четыре ламеллы в плат-
форме) (рис. 7). У левых элементов первый ро-
стральный гребень формируется на внешней сто-
роне платформы, а у правых – на внутренней. По-
следующие гребни также сначала появляются на 
внешней стороне платформы у левых элементов 
и на внутренней – у правых, что создает асимме-
трию правых и левых элементов на всех стадиях 
онтогенеза (Zhuravlev, Plotitsyn, 2017). Два отчет-
ливых гребня образуются при формировании пяти 
ламелл в платформе, а третий гребень формирует-
ся на платформе из восьми ламелл (см. рис. 7). Тол-
щина ламелл в нижней части элемента (около киля 
и базальной ямки) составляет 1–6 мкм, увеличи-
ваясь до 35–65 мкм на краях платформы. Неравно-
мерность толщины ламелл обусловливает форми-
рование тонкой и широкой платформы. Ее пропор-
ции (соотношение длины и ширины), как и у боль-
шинства сифоноделл, остаются постоянными в он-
тогенезе; ширина платформы составляет в среднем 
0.4 от ее длины (см. рис. 7). Также незначительно 

меняется соотношение длины передней и задней 
частей платформы (до базальной ямки и после нее) 
как у левых, так и у правых элементов (см. рис. 7). 
Задняя часть на всех стадиях онтогенеза немного 
длиннее передней. Свободный лист на всех стади-
ях онтогенеза короткий, в среднем его длина со-
ставляет 0.15 от длины элемента.

На самых ранних стадиях онтогенеза формиру-
ется поднятие на задней внутренней стороне плат-
формы. Оно не несет орнаментации, по высоте не-
сколько ниже осевого гребня и отделено от него 
узкой бороздой, постепенно выполаживающейся к 
заднему концу элемента. На поздних стадиях он-
тогенеза борозда может почти полностью исчезать, 
а поднятие – смыкаться с осевым гребнем.

Различия левых и правых элементов

Пропорции левых и правых элементов сильно не 
различаются (см. рис. 6, 7). Основные морфологи-
ческие различия наблюдаются в расположении ро-
стральных гребней. Как правило, при одинаковых 
размерах у левых элементов на внешней стороне 
больше ростральных гребней, чем на внутренней, 
а у правых элементов – наоборот. По классифика-
ции Г. Лэйна (Lane, 1968), P1 элементы Siphonodella 
belkai относятся к III классу симметрии (зеркально 
асимметричные правые и левые элементы). При-
надлежность к этому классу характерна для всех 
сифоноделлид, имеющих более двух ростральных 
гребней (Zhuravlev, Plotitsyn, 2017).

По асимметрии зубцов свободного листа в пе-
редней части осевого гребня (уплощенная вну-
тренняя сторона на правых элементах и внешняя 
на левых) предполагается смыкание P1 элементов 
по схеме “правый впереди левого”, что характерно 
для большинства озаркодинид (Purnell, Donoghue, 
1997). Такая схема смыкания объясняет асимме-
трию в развитии ростральных гребней – ростраль-
ным гребням на одном элементе соответствуют 
борозды на другом (рис. 8). Вероятно, многочис-
ленные гребни обеспечивали фиксацию взаимно-
го положения правых и левых элементов при функ-
ционировании и препятствовали их смещению в 
“переднезаднем” направлении (в “анатомической” 
терминологии).

Суммируя все приведенные данные, можно вы-
делить следующие диагностические признаки si-
phonodella belkai Dzik.

1. Линзовидная, слабоасимметричная, тонкая 
и гладкая платформа с соотношением ширины и 
длины около 0.4.

2. Короткий свободный лист, составляющий 
около 0.15 от длины элемента.

3. Ростр, сформированный параллельны-
ми осевому гребню ростральными гребнями. Ро-
стральные гребни короткие на внутренней сторо-
не элемента и длинные и короткие на внешней; их 

Рис. 6. Распределение параламеллярной ткани 
(plm) в P1 элементах siphonodella belkai на раз-
ных стадиях онтогенеза по данным рентгенов-
ской микротомографии.
а – поздняя стадия онтогенеза, б – ранняя.

Fig. 6. The distribution of the paralamellar tissue 
(plm) in P1 elements of Siphonodella belkai at dif-
ferent stages of ontogeny based on X-ray micro-CT.
а – late stage of ontogeny, б – early stage.
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Рис. 7. Биометрические характеристики P1 элементов siphonodella belkai.
а – соотношение количества ламелл в платформе и числа ростральных гребней, б – соотношение длины (Lpl) и шири-
ны (W) платформы, в – соотношение длины передней (Lap) и задней (Lpp) частей платформы у левых (S) и правых (D) 
элементов.

Fig. 7. Biometry of P1 elements of Siphonodella belkai.
а – relation of the number of lamella in platform and the number of rostral ridges, б – length of platform (Lpl) versus platform 
width (W), в – relation of anterior (Lap) and posterior (Lpp) platform in sinistral (S) and dextral (D) elements.
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Рис. 8. Модель смыкания правых и левых P1 элементов siphonodella belkai (реконструкция на основе томо-
грамм разрозненных элементов).
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количество возрастает в онтогенезе. При одина-
ковом количестве ростральных гребней у левых 
элементов их больше на внешней стороне, а у пра- 
вых – на внутренней.

4. Правые и левые элементы образуют зеркаль-
но-асимметричные пары, что обусловлено асимме-
тричным развитием ростральных гребней.

5. Уплощенный в задней части псевдокиль на 
нижней стороне элемента.

6. В платформе и гребнях развиты массивы па-
раламеллярной ткани; распространение альбид-
ной ткани ограничено главным зубцом и соседни-
ми с ним зубцами осевого гребня.

Стратиграфическое и палеогеографическое 
распространение

Представители Siphonodella belkai известны из 
зоны sandbergi Южного Китая (Wang, Yin, 1988), 
Судетов и Западной Померании (Dzik, 1997); из 
интервала зон Upper duplicata – sandbergi Свен-
токшикских гор (Malec, 2014); из интервала зон 
Upper duplicata–Lower crenulata Рейнского и Бо-
гемского массивов (Kaiser et al., 2017), Приуралья и 
Урала (Журавлев, 2003; Пазухин, 2008; Zhuravlev, 
Plotitsyn, 2017). Общий диапазон распростране-
ния вида охватывает интервал зон Upper duplica- 
ta – Lower crenulata, что примерно отвечает упин-
скому и черепетскому горизонтам Восточно-Ев-
ропейской платформы и Западного склона Ура-
ла. Особенности стратиграфического распростра-
нения Siphonodella belkai относительно зональной 
схемы Ч. Сэндберга с соавторами (Sandberg et al., 
1978) подробно рассмотрены в работе С. Кайзер с 
коллегами (Kaiser et al., 2017). Этими же авторами 
была отмечена явная диахронность первых нахо-
док данного вида.

Палеогеографически находки Siphonodella 
belkai приурочены к южным и восточным окраи-
нам Лавруссии и восточного Палеотетиса. В бас-
сейнах Панталассы (Северная Америка и Северо-
Восточная Азия) и окраинных морях Гондваны 
данный вид в настоящее время не известен. Следу-
ет отметить, что представители Siphonodella belkai 
встречены только в относительно глубоководных 
отложениях – в фациях внешних частей карбонат-
ных платформ и впадин на шельфе. В отложениях 
мелководных бассейнов, например в бассейне Мо-

сковской синеклизы и мелководной части бассейна 
Печорской плиты, они не известны. Также не отме-
чен этот вид и в батиальных отложениях (Журав-
лев, 2003).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Благодаря специфическим очертаниям плат-
формы, слабому развитию структур из альбидной 
ткани и раннему появлению в онтогенезе ростраль-
ных гребней, экземпляры Siphonodella belkai уве-
ренно диагностируется на всех стадиях онтоге-
неза. Основными морфологическими признаками 
выступают линзовидные очертания платформы 
с острым задним концом, наличие ростральных 
гребней и структур из альбидной ткани в осевом 
гребне только в районе базальной ямки (главного 
зубца). Последние два признака отличают данный 
вид от близкого по очертаниям платформы sipho-
nodella bella. Возможно, что S. bella, появившаяся в 
крайнем мелководье в терминальном фамене, была 
предком S. belkai (Пазухин, 2008). В этом случае 
переход от S. bella к S. belkai был связан не толь-
ко с морфологическим усложнением P1 элемента 
(появление ростральных гребней) и деградацией 
структур из альбидной ткани, но и со сменой ме-
ста обитания с мелководья на относительно глубо-
ководную область. Значительность отличий S. bel-
la и S. belkai, особенно в развитии ростра, позволя-
ет предположить существование как минимум од-
ного промежуточного вида в эволюционном пере-
ходе между этими таксонами. Вероятно, этот вид 
обладал линзовидной платформой с двумя корот-
кими параллельными осевому гребню ростраль-
ными гребнями. К настоящему времени подобные 
формы не зафиксированы, что может быть связа-
но с общим недостатком данных о сифоноделлах 
из относительно мелководных фаций. Другим воз-
можным предком S. belkai может быть S. kalvo-
dai Kaiser, Kumpan et Cigler, описанная из умерен-
но глубоководных ранне-среднетурнейских отло-
жений Центральной Европы. При общем сходстве 
очертаний платформы с S. belkai, S. kalvodai обла-
дает ростром из многочисленных (более трех) ко-
ротких гребней и относительно толстой платфор-
мой. Эволюционный переход S. belkai – S. kalvodai 
не подразумевает наличия неизвестных “проме-
жуточных” таксонов и мог осуществиться за счет 

а – асимметрия зубцов свободного листа у левого элемента, б – асимметрия зубцов свободного листа у правого элемен-
та, в – взаимное расположение правого (D) и левого (S) элементов в сомкнутом положении, г – взаимное расположение 
правого (D) и левого (S) элементов в разомкнутом положении.

Fig. 8. Occlusion model of the sinistral and dextral P1 elements of Siphonodella belkai (reconstruction is based on 
tomograms of scattered elements).
а – asymmetry of the denticles cross-sections in free blade of the sinistral element, б – asymmetry of the denticles cross-sections 
in free blade of the dextral element, в – superposition of dextral (D) and sinistral (S) elements in the closed position, г – super-
position of dextral (D) and sinistral (S) elements in the open position.
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Рис. 9. Предлагаемый вариант сопоставления зональных схем по конодонтам нижней части турнейского 
яруса нижнего отдела каменноугольной системы.

Fig. 9. Proposed correlation of the conodont zonation of the lower part of the Tournaisian (Mississippian).

удлинения ростральных гребней на внешней сто-
роне платформы.

По сравнению с большинством видов разви-
тых сифоноделл Siphonodella belkai характеризу-
ется относительно редкой встречаемостью. Напри-
мер, на изученном материале даже в тех образцах, 
в которых встречен данный вид, он составляет в 
среднем около 5% от общего числа P1 элементов. 
При этом все опубликованные в настоящее время 
находки на севере Урала и в Приуралье приуроче-
ны к верхнетурнейскому подъярусу, не ниже зоны  
S. quadruplicata (черепетский горизонт). Лишь в 
разрезе на руч. Изъяель (юг гряды Чернышева) еди-
ничные экземпляры этого вида присутствуют так-
же в зоне Upper duplicata (по устному сообщению 
А.Н. Плотицына, ИГ ФИЦ Коми НЦ УрО РАН).

Зона Siphonodella belkai с подошвой, определя-
емой по первому появлению индекс-вида, и кров-
лей – по появлению Siphonodella quadruplicata, от-
вечает интервалу от зоны Upper duplicata до нижней 
части зоны sandbergi в зональной последовательно-
сти Ч. Сэндберга с соавторами (Sandberg et al., 1978) 
(рис. 9). При этом она не является стратиграфиче-
ским аналогом зоны sandbergi, как предполагается 
в зональном стандарте (Постановления…, 2003; Зо-
нальная стратиграфия…, 2006) (см. рис. 1), а также 

явно нарушает филогенетический принцип постро-
ения зональной последовательности по сифонодел-
лам (Ziegler, Sandberg, 1994). Прослеживание этой 
зоны возможно только в разрезах относительно глу-
боководных отложений на территории Евразии, а 
относительно редкая встречаемость вида-индек-
са создает сложности в надежной диагностике гра-
ниц данного подразделения (см. также Kaiser et al., 
2017). Все указанное делает нецелесообразным вы-
деление зоны Siphonodella belkai в качестве не толь-
ко стандартной, но и региональной. Она может быть 
использована лишь как местная зона в типовом ре-
гионе, на Южном Урале (Пазухин, 2008). Страти-
графический уровень, совпадающий с ее подошвой, 
гораздо лучше диагностируется по первому появле-
нию более широко распространенного географиче-
ски и менее редкого вида Siphonodella wilberti Bar-
dasheva, Bardashev, Weddige et Ziegler, 2004 (=S. hassi 
Ji, 1985) (Ji, 1985; Bardasheva et al., 2004 Kaiser et al., 
2017; Zhuravlev et al., 2021).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Конодонты вида Siphonodella belkai уверен-
но диагностируются по гладкой платформе лин-
зовидной формы, несущей развитые ростральные 
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гребни. Правые и левые P1 элементы данного так-
сона образуют асимметричные пары и отличаются 
расположением и количеством ростральных греб-
ней (III класс симметрии). Вид известен из раз-
резов умеренно глубоководных отложений Цен-
тральной и Восточной Европы и Южного Китая. 
Подошва зоны Siphonodella belkai, при ее опреде-
лении по первому появлению вида-индекса, не яв-
ляется стратиграфическим аналогом основания зо-
ны sandbergi, а близка к подошве зоны Upper dupli-
cata. Выделение зоны Siphonodella belkai в качестве 
стандартной нецелесообразно из-за редкой встре-
чаемости, ограниченного ареала и узкого фациаль-
ного диапазона вида-индекса. Эта зона имеет низ-
кий корреляционный потенциал.
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