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ВВЕДЕНИЕ

Род Palaeomutela Amalitzky, 1891 включает око�
ло ста видов и широко представлен в неморских
малакофаунах пермского периода. Актуальность
детализации его диагноза обусловлена следую�
щими причинами. Во�первых, появивишись в
конце ранней перми, представители Palaeomutela
быстро освоили разнообразные континенталь�
ные водоемы и исчезли на границе перми и триа�
са. Таким образом, это один из немногих родов
пермских неморских двустворок, пригодных для
межрегиональной корреляции и разработки зо�
нальных стратиграфических схем (Гусев, 1990).
Во�вторых, широкое географическое расселение
Palaeomutela (рис. 1) связано, вероятно, с мигра�
цией проходных рыб и водных сообществ тетра�
под. Их многочисленные совместные местона�
хождения позволяют контролировать возраст ис�
копаемых ассоциаций моллюсков по данным
фауны позвоночных.

Между тем, использование представителей
Palaeomutela в биостратиграфии ограничено про�
блемами, свойственными большинству немор�
ских двустворок позднего палеозоя и связанными
с небольшим количеством систематических при�
знаков раковин, обладающих в то же время высо�
кой изменчивостью (Бетехтина, 1974; Гусев,
1990). Схематичность родовых и видовых диагно�
зов, неоправданно широкий стратиграфический
диапазон распространения некоторых таксонов
вызывают значительные трудности при исполь�
зовании двустворчатых моллюсков в биострати�

графии континентальных отложений пермской
системы (Lucas et al., 2006).

Цель данной работы заключается в обоснова�
нии микроструктурных особенностей раковин
Palaeomutela в качестве признака родового ранга,
в уточнении диагноза и объема рода и, следова�
тельно, в увеличении его биостратиграфического
значения и корреляционного потенциала.

КРАТКАЯ ИСТОРИЯ 
УСТАНОВЛЕНИЯ РОДА PALAEOMUTELA 

Впервые название рода Palaeomutela было
опубликовано В.П. Амалицким (1891) в заметке,
посвященной неморским двустворчатым мол�
люскам из пермских отложений России, ракови�
ны которых имеют большое сходство с представи�
телями современных родов Mutela Scopoli, 1777 и
Anodonta Lamarck, 1799. Кроме наименования
Palaeomutela, в этой работе появилось и название
Palaeanodonta. 

К роду Palaeomutela были отнесены раковины,
обладающие замком с “… утолщенным…, попе�
речно неправильно зазубренным…” замочным
краем, к роду Palaeanodonta – “… формы совер�
шенно беззубые” (Амалицкий, 1891, с. 1�2). Псев�
дотаксодонтный замок Palaeomutela Амалицкий
(1891) считал результатом усложнения гетеро�
донтных замков родов Carbonicola McCoy, 1855 и
Anthracosia King, 1856, а беззубый замок Palaean�
odonta – результатом редукции замков этих двух
типов.
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Впоследствии, приводя подробное описание
Palaeomutela, Амалицкий неоднократно подчер�
кивал изменчивость его замочного аппарата, при�
водящую к редукции зубов до их полного исчез�
новения (Амалицкий, 1892, 1895; Amalitzky, 1892,
1895). Как и прежде, он полагал, что беззубые ра�
ковины принадлежат роду Palaeanodonta (=Naia�
dites Dawson, 1860 sensu Amalitzky, 1892). В то же
время, критерии, по которым можно было бы на�
дежно отделять раковины Palaeomutela с редуци�
рованным замком от раковин Palaeanodonta, за�
мочный край которых имеет “едва заметную бу�
горчатость” (Амалицкий, 1892, с. 105), не были
четко обозначены. 

Уточнение объема рода Palaeomutela на осно�
вании формальных номенклатурных правил
(Чернишев, 1943; Weir, 1969; Бетехтина и др.,

1987) или путем детализации замочного аппара�
та (Гусев, 1990) не привели к однозначным ре�
зультатам. 

МИКРОСТРУКТУРА РАКОВИН 
В СИСТЕМАТИКЕ КЛАССА BIVALVIA

Микроструктура слоев раковин является од�
ним из основных признаков, используемых в со�
временной систематике вымерших групп Bivalvia
на родовом и более высоком уровне (Carter, 1990;
Попов, 1992). Ранг признака обосновывается
сложным механизмом формирования раковин.

Раковины двустворок представляют собой
многослойный материал, состоящий из кристал�
литов карбоната кальция, погруженных в органи�
ческую матрицу. Раковина каждого таксона обла�
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Рис. 1. Основные местонахождения рода Palaeomutela Amalitzky, 1891; палеогеографическая реконструкция поздней
перми (255 млн. лет) по литературным данным (Ziegler et al., 1997; Rees, 2002). Обозначения: 1 – Волго�Уральский бас�
сейн и Предуральский прогиб; 2 – Прикаспийский бассейн; 3 – Двинско�Мезенский бассейн; 4 – Печорский бас�
сейн; 5 – Тунгусский бассейн; 6 – Кузнецкий бассейн; 7 – Таримский бассейн; 8 – Джунгарский бассейн; 9 – Турпан�
ский бассейн и Богдашанский пояс; 10 – Циляньшанский пояс; 11 – Северо�Восточный Китай; 12 – Южный Китай;
13 – Синобирманский микроконтинент; 14 – Индия; 15 – Пакистан; 16 – Кения; 17 � Танзания; 18 – Малави; 19 –
Замбия и Зимбабве; 20 – Южная Африка, Главный бассейн Кару; 21 – Антарктида, хребет Огайо; 22 – Фолклендские
о�ва; 23 – Бассейн Парана; 24 – Мексика; 25 – Нью�Мексико. 
Двойной линией обозначены местонахождения, в которых установлены виды рода Palaeanodonta, впервые описанные
(Амалицкий, 1892; Amalitzky, 1892) в Волго�Уральском бассейне. По микроструктурным признакам данные виды при�
надлежат роду Palaeomutela.
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дает уникальными структурными свойствами, за�
висящими от эволюционных путей его развития.
Органическая матрица, синтезируемая живот�
ным, является каркасом, в котором происходит
нуклеация неорганических кристаллов, их ориен�
тировка и рост. При фоссилизации раковины
именно сохранность матрицы определяет воз�
можность сохранения структуры первичного ма�
териала (Carter, 1990; Васильев, 2003; Bonucci,
2007; Barskov, 2008).

Двустворчатые моллюски строят свои ракови�
ны либо целиком из арагонита, либо из арагонита
и кальцита. Очевидно, что неизмененную струк�
туру можно наблюдать у раковин, сохранивших
первичное вещество (Carter, 1990). Переход ара�
гонита в кальцит и перекристаллизация первич�
ного кальцита могут как сохранять первичную
структуру слоев, так и в различной степени зату�
шевывать ее, вплоть до полного уничтожения
(Newell, 1942; Carter, 1990).

ИСТОРИЯ ИЗУЧЕНИЯ МИКРОСТРУКТУРЫ 
РОДА PALAEOMUTELA

В работах многих авторов, посвященных роду
Palaeomutela, вопрос о микроструктуре раковин
либо не затрагивался, либо рассматривался очень
кратко. В первоначальном описании рода Ама�
лицкий (1891, 1892) констатировал отсутствие у
Palaeomutela перламутрового слоя, не приводя
более никаких сведений о веществе раковины.
Позднее А.К. Гусев (1990, с. 56) охарактеризовал
структуру внутреннего слоя раковины как “гомо�
генную”, но не привел ни ее описания, ни изоб�
ражения.

Первые достоверные сведения о структуре
Palaeomutela были приведены для раковин с со�
хранившимся первичным арагонитом из верхне�
пермских отложений Турпанского бассейна Севе�
ро�Западного Китая (Brand et al., 1993). Авторы
установили преобладание сложной перекрещен�
но�пластинчатой и подчиненное значение приз�
матической структур, не рассматривая вопрос об
их взаиморасположении в раковине. 

Попытка ввести в диагноз рода Palaeomutela
структурные признаки была осуществлена на ос�
новании изучения кальцитовых раковин Palaeo�
mutela из перми Волго�Уральского бассейна (Silan�
tiev, 1998). В среднем и внутреннем слоях раковины
была установлена перекрещенно�пластинчатая
структура разного типа. На основании получен�
ных данных был поставлен вопрос о принадлеж�
ности роду Palaeomutela ряда видов, ранее отно�
симых к родам Anthraconaia и Naiadites. Тем не
менее, схематичность описания микроструктуры
требовала более детальной проработки вопроса.

В последние годы в пермских отложениях Ти�
мано�Печорской платформы выявлено большое

количество местонахождений арагонитовых ра�
ковин двустворок. Первые результаты изучения
микроструктуры раковин свидетельствуют об эф�
фективности ее использования в качестве при�
знака родового и более высокого ранга (Силан�
тьев, Картер, 2011; Carter et al., 2011; Silantiev,
Carter, 2011).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

При подготовке работы использовано 50 эк�
земпляров арагонитовых раковин различных ви�
дов Palaeomutela из пермских отложений Тимано�
Печорской платформы, Кузнецкого и Турпанско�
го бассейнов, хранящихся в Геологическом музее
Казанского университета (КФУ, колл. № 30 и
№ 36). Во всех случаях вмещающие породы пред�
ставлены сероцветными алевролитами и извест�
няками. 

Для характеристики кальцитовых раковин
Palaeomutela с замещенным арагонитовым веще�
ством, было изучено 100 образцов из пестроцвет�
ных отложений Волго�Уральского бассейна. Ис�
пользовались коллекции А.К. Гусева и В.В. Силан�
тьева (КФУ, колл. № 30 и № 36), а также коллекция
В.П. Амалицкого (Палеонтолого�стратиграфиче�
ский музей кафедры динамической и историче�
ской геологии Санкт�Петербургского государ�
ственного университета; СПбГУ, колл. № 11),
включающая паратипы видов Palaeomutela и
Palaeanodonta. В выборку были включены рако�
вины, обладающие сходством большинства
внешних и внутренних признаков, и отличающи�
еся лишь степенью выраженности замочного ап�
парата. По последнему признаку раковины были
разделены на две группы. Первую группу соста�
вили раковины с хорошо выраженным замком и
однозначной принадлежностью к Palaeomutela.
Вторая группа включала раковины с “беззубым”
(редуцированным) замочным краем, относимые
к родам Palaeanodonta или Anthraconaia. 

Описания и изображения видов, микрострук�
турная характеристика которых приведена в дан�
ной статье, содержатся в работах Амалицкого
(1892) и Гусева (1990).

Минералогический состав раковинного веще�
ства определялся рентгенографическим анализом
на дифрактометре ДРОН�2.

Изучение микроструктуры проводилось на ска�
нирующих электронных микроскопах Кабинета
приборной аналитики Палеонтологического ин�
ститута им. А.А. Борисяка Российской академии
наук (ПИН РАН, г. Москва). Изучались пришли�
фовки и вертикальные сколы, протравленные сла�
бым раствором муравьиной кислоты. Полученные
изображения микроструктур сравнивались с эта�
лонными типами, установленными для двуствор�
чатых моллюсков (Carter, 1990; Попов, 1992). 
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РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Арагонитовые раковины и их микроструктура

Общим свойством арагонитовых раковин
Palaeomutela из местонахождений Тимано�Пе�
чорской платформы, Кузнецкого и Турпанского
бассейнов является белый цвет раковинного ве�
щества и его высокая хрупкость (“порошкова�
тость”). У большинства раковин хорошо выражен
псевдотаксодонтный замочный аппарат палеому�
телоидного типа (Гусев, 1990).

Минеральный состав раковин установлен на
основании рентгенографического анализа по
преобладанию и большой интенсивности диагно�
стических рефлексов арагонита, и отсутствию
(или резко подчиненному значению) рефлексов
кальцита. Первичная природа арагонита подтвер�
ждается высокой степенью сохранности микро�
структурных признаков.

Установлено, что арагонитовые раковины
Palaeomutela состоят из следующих структурных
элементов (сверху вниз).

Верхняя часть внешнего слоя раковины (20–
30 мкм) сложена простыми вертикальными приз�
мами (simple prismatic – SP). Граница с подстила�
ющей основной частью внешнего слоя нерезкая
(табл. III, фиг. 1а, см. вклейку).

Основной внешний слой (outer layer) раковины
(150–300 мкм) характеризуется комаргинальной
ветвящейся перекрещенно�пластинчатой (comar�
ginal crossed�lamellar – CLcom) структурой. Пла�
стины первого порядка тонкие (10–20 мкм), слабо
ветвящиеся, располагаются перпендикулярно по�
верхности створки; простирание пластин парал�
лельно краям и линиям роста раковины. В смеж�
ных пластинах первого порядка слагающие их эле�
менты второго порядка ориентированы в
противоположных направлениях (табл. III,
фиг. 1б).

Средний слой (middle layer) толщиной около
200–300 мкм имеет радиально ориентированную
перекрещенно�пластинчатую структуру (radial
crossed�lamellar – CLrad). Пластины первого по�
рядка (20–30 мкм) расположены перпендикуляр�
но поверхности створки, но в отличие от вышеле�
жащего слоя, ориентированы в радиальном на�
правлении, т.е. перпендикулярно линиям роста и
краям раковины. В радиальном сечении на сколах
пластин первого порядка видны слагающие их
элементы, направленные под углом друг к другу в
смежных пластинах, что создает “перекрестный”
рисунок (табл. III, фиг. 1, 2). При большом увели�
чении можно различить разнонаправленные
игольчатые кристаллиты (1–2 мкм) пластин вто�
рого порядка (табл. III, фиг. 2).

Между средним и внутренним слоями распо�
ложен паллиальный миостракум (20–50 мкм) с
неправильной простой призматической структу�
рой (simple prismatic pallial myostracum – SPpm)
(табл. III, фиг. 1а).

Внутренний слой (inner layer) раковины тол�
щиной 200–400 мкм характеризуется грубой не�
правильной сложной перекрещенно�пластинча�
той (complex crossed�lamellar – CCL) структурой.
Пластины первого порядка имеют различную
пространственную ориентацию, непостоянную
толщину (3–20 мкм), невыдержанны по прости�
ранию. В смежных пластинах слагающие их эле�
менты располагаются под углами, близкими к
прямому (табл. III, фиг. 3).

Пустоты между кристаллитами, образовавши�
еся, вероятно, за счет растворения части органи�
ческой матрицы, придают раковине пористый
облик, подчеркивая расположение структурных
элементов (табл. III, фиг. 1–3).

Хрупкие арагонитовые раковины легко разде�
ляются на составляющие слои, что позволяет на�
блюдать микроструктурные признаки отдельных
слоев при малых увеличениях (рис. 2).

Кальцитовые раковины и их микроструктура

Раковины Palaeomutela, входящие в обе выде�
ленные группы (см. предыдущую главу), характе�
ризуются различной окраской внешней поверх�
ности, меняющейся от светло�серой до черной.
На сколах раковин вещество преимущественно
серое с матовым блеском. Кальцитовый состав

C L r a d

C L c o m

Рис. 2. Фрагмент скола раковины Palaeomutela corpu�
lenta Gusev, 1990; экз. КФУ, № 36/10�2218, нижне�пе�
редняя часть створки, вид сверху (×40); внешний слой
слагается пластинами первого порядка, направлен�
ными параллельно краю створки (CLcom); подстила�
ющий средний слой сложен радиально ориентиро�
ванными пластинами первого порядка (CLrad); сред�
няя пермь, уржумский ярус; Тимано�Печорская
платформа, р. Перебор. 
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раковин определен на основании рентгенографи�
ческого анализа по преобладанию диагностиче�
ских рефлексов кальцита и отсутствию рефлексов
арагонита.

Установлено, что у раковин обеих групп заме�
щение арагонита пелитовым кальцитом не влияет
на микроструктурные признаки. В раковинах вы�
деляются: внешний основной слой с комаргиналь�
ной перекрещенно�пластинчатой структурой
(CLcom), средний слой с радиально ориентиро�
ванной перекрещенно�пластинчатой структурой
(CLrad) и внутренний слой с неправильной слож�
ной перекрещенно�пластинчатой (CCL) структу�
рой (табл. IV, фиг. 1, 2, см. вклейку), т.е. те же
структуры, которые наблюдаются у раковин Palae�
omutela с сохранившимся первичным арагонитом. 

Таким образом, как раковины первой группы с
хорошо выраженным псевдотаксодонтным зам�
ком, так и раковины второй группы с беззубым за�
мочным краем, характеризуются одинаковыми
структурными особенностями, слагающих их сло�
ев. Соответственно, по микроструктурным при�
знакам все они принадлежат роду Palaeomutela.
Отсутствие зубов в замке не противоречит этому
выводу, так как сильная изменчивость замка и ре�

дукция зубов до полного их исчезновения подчер�
кивалась самим автором рода при первоначальном
описании (Амалицкий, 1892; Amalitzky, 1892).

Как правило, микроструктурные признаки у
кальцитовых раковин выражены менее четко, чем у
арагонитовых (табл. IV, фиг. 2б). В то же время, в
смежных пластинах первого порядка среднего слоя
(CLrad) хорошо определяются разнонаправленные
пластины второго порядка (табл. IV, фиг. 3).

Иногда в кальцитовых раковинах наблюдается
вторичная перекристаллизация вещества спари�
товым кальцитом. Участки перекристаллизации
(300 × 50 мкм) характеризуются удлиненной не�
правильной формой и выделяются на общем фо�
не раковины более темной окраской. Их про�
странственная локализация совпадает с направ�
лениями структурных элементов слоев раковины,
что приводит к формированию крестообразного
рисунка в радиальном сечении (табл. IV, фиг. 2а).

Пластины первого порядка внешнего и внут�
реннего слоев раковин доступны для наблюдения
при малых (×50) оптических увеличениях при вы�
ветривании или химическом препарировании на�
ружной поверхности створок (рис. 3, а, б).

а б

в г

C L r a d

C L c o m

Рис. 3. Проявление микроструктуры на поверхности раковин Palaeomutela: а, б – P. numerosa Gusev, 1990, голотип КФУ
№ 30/3130; средняя пермь, уржумский ярус, Волго�Уральский бассейн, р. Волга, разрез Монастырский овраг; а – пра�
вая створка раковины, внешний вид (×2), б – выветрелая поверхность створки (×30), на которой видны радиальные
пластины среднего слоя раковины (CLrad) и комаргинальные пластины внешнего слоя (CLcom); в, г – P. curiosa Amalitzky,
1892, экз. КФУ № 36/11�1107; верхняя пермь, вятский ярус, Волго�Уральский бассейн, р. Вятка: в – правая створка,
внешний вид (×4), г – радиальная ребристая микроскульптура (×30).
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У некоторых видов Palaeomutela на поверхно�
сти раковин наблюдаются тонкие (0.3 мм) ради�
альные ребрышки, расположенные между линия�
ми роста (рис. 3, в, г). Возможно, формирование
этой микроскульптуры связано с доминировани�
ем в раковине радиальной микроструктуры сред�
него слоя. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Микроструктурные признаки рода Palaeo�
mutela одинаково уверенно определяются с помо�
щью оптических и сканирующих микроскопов
как у первично арагонитовых раковин, так и у ра�
ковин, арагонит которых замещен пелитовым
кальцитом. Перекристаллизация раковин спари�
товым кальцитом, уничтожающим их структуру,
встречается редко и хорошо диагностируется,
позволяя отбраковывать такие раковины. 

Анализ микроструктурных признаков изучен�
ной выборки Palaeomutela (50 арагонитовых и
100 кальцитовых раковин) показал, что последо�
вательность слоев раковины и их структурная ха�
рактеристика являются одинаковыми у разных
видов и не зависят от степени выраженности за�
мочного аппарата.

Установленные микроструктурные особенно�
сти раковин рода Palaeomutela Amalitzky, 1891 мо�
гут рассматриваться в качестве одного из призна�
ков родового ранга, и диагноз рода (Амалицкий,
1892; Amalitzky, 1892; Weir, 1969; Гусев, 1990; Silan�
tiev, 1998) может быть дополнен следующим обра�
зом: “В строении раковин Palaeomutela преоблада�
ют разновидности перекрещенно�пластинчатой
структуры: ветвящаяся комаргинальная (большая
часть внешнего слоя), радиальная (средний слой),
неправильная сложная (внутренний слой)”. 

Авторы выражают благодарность В.П. Моро�
зову, Г.М. Ескиной и Э.А. Королеву (КФУ, г. Ка�
зань) за проведение рентгенографического ана�
лиза, А.В. Лопатину и Е.А. Жегалло (ПИН РАН,
г. Москва) за предоставленную возможность ра�
боты в Кабинете приборной аналитики ПИН
РАН, С.В. Попову (ПИН РАН, г. Москва) и
Дж. Картеру (J.G. Carter, North Carolina Universi�
ty) за консультации при определении микро�
структуры раковин.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I I I
Микроструктура арагонитовых раковин Palaeomutela
Фиг. 1–3. Palaeomutela corpulenta Gusev, 1990; Тимано�Печорская платформа, р. Перебор; средняя пермь, уржумский
ярус: 1 – экз. КФУ № 36/10�52�3, радиальное сечение средней части створки: 1а – общий вид структуры раковины.
Обозначения (сверху вниз): SP (simple prismatic) – тонкий внешний слой, сложенный простыми вертикальными приз�
мами; CLcom (comarginal crossed�lamellar) – основной внешний слой с комаргинальной ветвящейся перекрещенно�
пластинчатой структурой; CLrad (radial crossed�lamellar) – средний слой с радиальной перекрещенно�пластинчатой
структурой; SPpm – (simple prismatic) паллиальный миостракум, сложенный простыми вертикальными призмами;
CCL (complex crossed�lamellar) – внутренний слой с грубой неправильной сложной перекрещенно�пластинчатой струк�
турой; 1б – граница основного внешнего (CLcom) и среднего (CLrad) слоев; 2 – экз. КФУ № 36/10�2206, средний слой
раковины, радиальное сечение: разнонаправленные кристаллиты, слагающие пластины второго порядка; р. Бол. Сы�
ня; 3 – экз. КФУ № 36/10�2208, радиальное сечение внутреннего слоя: 3а – общий вид пластин первого порядка; 3б –
структура пластин первого порядка; р. Бол. Сыня. 

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I V
Микроструктура кальцитовых раковин Palaeomutela
Фиг. 1. Palaeomutela fischeri (Amalitzky, 1892); экз. СПбГУ № 11/141�5, радиальный скол примакушечной части створ�
ки: 1а – общий вид среднего слоя (CLrad); 1б – радиальные пластины первого порядка; стрелками показаны границы
пластин; Волго�Уральский бассейн, р. Ока, г. Нижний Новгород, обн. Ярильский овраг; верхняя пермь, северодвин�
ский ярус.
Фиг. 2. Palaeomutela olgae Gusev, 1990; экз. КФУ № 36/10�34�2, радиальное сечение средней части створки: 2а – общий
вид: основной внешний слой с комаргинальной перекрещенно�пластинчатой структурой (CLcom), средний слой с ра�
диальной перекрещенно�пластинчатой структурой (CLrad); внутренний слой со сложной перекрещенно�пластинча�
той структурой (CCL); участки темно�серого цвета сложены спаритовым кальцитом; 2б – контакт внешнего и средне�
го слоев, пунктирной линией показаны границы между слоями; Волго�Уральский бассейн, р. Кама, обн. Сентяк; сред�
няя пермь, казанский ярус.
Фиг. 3. Palaeomutela fischeri (Amalitzky, 1892); экз. СПбГУ № 11/141�6, тангенциальный скол средней части створки; ра�
диальная перекрещенно�пластинчатая структура среднего слоя (CLrad); стрелками показаны границы пластин перво�
го порядка; Волго�Уральский бассейн, р. Ока, г. Нижний Новгород, обн. Ярильский овраг; верхняя пермь, северо�
двинский ярус.
Все приведенные в таблице виды Palaeomutela обладают редуцированным замочным аппаратом.

Shell Microstructure in the Permian Nonmarine Bivalve Palaeomutela Amalitzky: 
Revision of the Generic Diagnosis

V. V. Silantiev, M. N. Urazaeva

The microstructure of aragonitic and calcitic shells of the genus Palaeomutela Amalitzky, 1891 is examined.
The aragonitic shell consists of three main layers, each is distinguished by certain crossed lamellar micro�
structure: comarginal, radial, and complex. As aragonite is recrystallized into pelitic calcite, microstructural
shell features are preserved. Many species of Palaeomutela from localities of different age display the same
microstructural pattern, which is possible to regard as a character of generic rank.

Keywords: Bivalvia, shell microstructure, Permian
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