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ВВЕДЕНИЕ

Ранее другими исследователями (Муромцева,
Гуськов, 1984; Астафьева, Астафьева&Урбайтис,
1988; Астафьева, 1998) предпринимались попытки
рассмотрения этапности развития пермских дву&
створчатых моллюсков Северо&Востока Азии, но
они были основаны на неполных палеонтологиче&
ских материалах, нередко неверной стратиграфиче&
ской корреляции разрезов и ошибочной интерпре&
тации геологического возраста. Так, например,
М.М. Астафьева (1998) в истории пермских дву&
створок Бореальной области устанавливает три эта&
па: ассельско&артинский, кунгуро&уфимский и ка&
занский. Если с выделением первого этапа в целом
можно согласиться, то обоснование следующих
двух выглядит неубедительно. Прежде всего, не яс&
но, куда же исчезли морские аналоги татарского от&
дела (тогда выделявшегося еще в ранге яруса), а ведь
с этим временем были связаны крайне важные со&
бытия исторического развития двустворок Северо&
Восточной Азии (см. ниже, а также Бяков, 2008).

В ряде работ автор (Бяков, 1995, 2002; Biakov,
2006 и др.) также рассматривал этапность и историю
развития двустворчатых моллюсков Северо&Восто&
ка Азии. Основные итоги этих исследований и при&
ведены в настоящей статье. 

История развития пермских двустворок так же,
как и других групп организмов, тесно связана с эво&
люцией эколого&палеогеографических обстановок
в системе бассейнов Северо&Востока Азии (Гане&
лин, 1973) и различными геологическими события&
ми, особенно ярко проявившимися, начиная с кон&
ца раннепермской эпохи. Реконструкция этой ис&
тории в совокупности с анализом динамики
видового разнообразия двустворчатых моллюсков
на протяжении пермского периода, проведенная

автором, позволяет выделить в их развитии пять
больших этапов (рис. 1). Рубежи этапов приуроче&
ны к крупным биотическим событиям и в большин&
стве случаев отмечены резким изменением видово&
го разнообразия двустворок. 

АCCЕЛЬСКО&СРЕДНЕАРТИНСКИЙ 
(МУНУГУДЖАКСКО&

РАННЕДЖИГДАЛИНСКИЙ) ЭТАП

Начало этого этапа и, соответственно, граница
карбона и перми, фиксируется существенным уве&
личением таксономического разнообразия дву&
створчатых моллюсков, среди которых появляются
27 новых видов и 5 новых родов: Vorkutella, Astartila,
Undulomya, Dyasmya и Myophossa; вымирающих
родов нет. В дальнейшем в течение первого этапа
появляются еще шесть родов двустворок: Stutch&
buria, Omolonopecten, Fasciculiconcha, Verchojano&
gramyssia, Undulomya и Pleurikodonta. В то же время,
на протяжении этапа вымирает ряд каменно&
угольных и раннепермских родов: Pleurophorella,
Parenia, Sanguinolites, Dyasmya, Pteronites, Meris&
mopteria, Myophossa, Omolonopecten, Verchojano&
gramyssia, Cosmomya, Undulomya, Pleurikodonta, As&
tartila, Vorkutella. Общее количество видов в течение
этапа колеблется от 43 до 26, уменьшаясь к его концу. 

Мунугуджакско&раннеджигдалинский этап ха&
рактеризуется значительным числом каменно&
угольных элементов, что специфично и для других
групп биоты (Ганелин, 1984). Сообщества двуство&
рок этого времени так же, как и другой фауны,
весьма своеобразны и относятся к так называемо&
му верхоянскому типу, характеризующемуся, по
В.Г. Ганелину (1973), существенным эндемизмом и
сложившемуся еще в среднем карбоне. Двустворча&

ЭТАПЫ РАЗВИТИЯ ПЕРМСКИХ ДВУСТВОРЧАТЫХ МОЛЛЮСКОВ 
СЕВЕРО�ВОСТОКА АЗИИ

© 2011 г.   А. С. Бяков
Северо Восточный комплексный научно исследовавтельский институт ДВО РАН, Магадан

e mail: abiakov@mail.ru
Поступила в редакцию 10.11.2010 г.

Принята к печати 24.12.2010 г.

В развитии пермских двустворчатых моллюсков Северо&Востока Азии могут быть выделены пять
крупных этапов: ассельско&среднеартинский, позднеартинско&кунгурский, роудско&вордский,
кептенско&ранневучапинский и поздневучапинско&чансинский. Рубежи этапов приурочены к
крупным биотическим событиям и в большинстве случаев отмечены резким изменением видового
разнообразия двустворок. На протяжении пермского периода происходит постепенное вытеснение
двустворчатыми моллюсками брахиопод, чему способствовали неоднократные резкие изменения
окружающей среды.

УДК 564.1:551.736(571.56+571.65)



22

П
А

Л
Е

О
Н

Т
О

Л
О

Г
И

Ч
Е

С
К

И
Й

 Ж
У

Р
Н

А
Л

 №
 5 

 2011

Б
Я

К
О

В

1

I. p
o

steven
icu

m

60
40

I. even
icu

m

I. co
statu

m

M
. h

u
ren

en
sis

M
aitaia

ten
ken

sis

K
o

lym
ia

m
u

ltifo
rm

is

K
o

lym
ia

p
licata

K
o

lym
ia

in
o

ceram
ifo

rm
is

Intomodesma

Ассельский Сакмарский Артинский Кунгурский Роудский Вордский Кептенский Вучапинский
Чан&

Надгори&

Ярус

Казанский Уржумский Северодвинский Вятский

Верхний ВерхнийНижний Нижний
Ниж&
ний Верхний

С
ло

и
 с G

lyptoleda

252.0

254.0

260.4

265.8

268.0

270.6

VIV

III

ГВАДЕЛУПСКИЙ ЛОПИНСКИЙ

БИАРМИЙСКИЙ ТАТАРСКИЙ

МУНУГУДЖАКСКИЙ ДЖИГДАЛИНСКИЙ ОМОЛОНСКИЙ КОЛЫМСКИЙ

Орочский Огонёрский

Холодн. Шиханский СтерлитамакТастубский ИргинскийБурцевский Иренский

Кунгурский

A
p

h
an

aia
ko

rko
d

o
n

ica

A
p

h
an

aia
d

ilatata

A
p

h
an

aia
lim

a

A
p

h
an

aia
an

d
rian

o
vi

ПРИУРАЛЬСКИЙ

ПРИУРАЛЬСКИЙ

E
d

m
o

n
d

ia
gigan

tea

C
yp

ricard
in

ia
bo

realica

275.6

284.4

294.6

C
yp

ricard
in

ia
eo

p
erm

ica

M
erism

o
p

teria
p

erm
ian

a

E
u

ch
o

n
d

ria?
m

ira

P
ro

th
yris

elo
n

gatu
s

299.0

Ассельский Сакмарский Артинский

40
20

20
60

80

М
С

Ш
О

С
Ш

Р
еги

о
н

альн
ая

З
о

н
ы

, п
о

дзо
н

ы
,

К
о

ли
чество

 ви
до

в

В
ы

м
и

р
ан

и
е

П
о

явлен
и

е

События

Другие биотичес&

Этапность разви&

Ярус

Отдел

Отдел

Горизонт

млн лет

Горизонт,
подъярус

Изотопный
возраст,

стр
ати

гр
аф

и
ческ

ая
ш

к
ала

С
евер

о
&В

о
сто

к
а Р

о
сси

и

вымирания

кие события

тия бивальвиевой
биоты

0

С
ло

и
 с

С
ло

и
 с

borealica

P
hestia ex

gr. ovata

сло
и

 п
о

двуство
р

чаты
м

м
о

ллю
ск

ам

Бочарский Гижигинский Хивачский

M
erism

o 
pteria ex gr.
m

acroptera

Сар&

ОлыньскийХалалинский Омолонский
Русско&Коаргычанский

Сара&Филип&гин&
ский ский повск.нин&

Ш
еш

&
м

и
н

с.

С
о

ли
&

II

к
ам

.

I

зонт

син&
ский

costatumbella bellifor&
MaitaiaMaitaia

mis2
3

4
5

6



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 5  2011

ЭТАПЫ РАЗВИТИЯ ПЕРМСКИХ ДВУСТВОРЧАТЫХ МОЛЛЮСКОВ 23

тые моллюски имеют подчиненную по сравнению с
брахиоподами роль. В то же время следует отметить,
что степень эндемизма сообществ двустворок Севе&
ро&Восточной Азии была, очевидно, не столь вели&
ка, как у брахиопод. Общий облик бивальвиевой
биоты имеет много сходства с одновозрастными со&
обществами Западной (Dickins, 1963) и Восточной
(Runnegar, 1969) Австралии, Новой Зеландии (Wa&
terhouse, 1969), и характеризуются преобладанием
представителей родов Schizodus, Solemya, Oriocras&
satella, Pyramus, Myophossa, Cosmomya, Wilkingia,
Palaeocosmomya, Vacunella, Astartella, Cypricardinia.
В то же время, здесь отсутствует такой характерней&
ший гондванский род, как Eurydesma. Еще одна
примечательная черта сообществ двустворок этого
времени – широкое развитие представителей ро&
дов, обитавших в мелководных обстановках (ши&
зодусы, астартеллы, стреблоптерии, вакунеллы,
пирамусы, ориокрассателлы, солемии и некото&
рые другие). 

Первый этап довольно отчетливо может быть
подразделен на три подэтапа – ассельский (время
elongatus–mira), сакмарско&раннеартинский (время
permiana–borealica) и среднеартинский (время gi&
gantea), каждому из которых присущи свои доми&
нанты сообществ двустворок. Начало каждого под&
этапа отмечено появлением значительного количе&
ства новых родов и видов и обычно сопровождается
ростом таксономического разнообразия (см. рис. 1). 

Для ассельского подэтапа свойственна отчетли&
вая связь с каменноугольными сообществами (из&
вестно 17 средне&позднекаменноугольных видов),
которая значительно ослабевает к концу этапа в ре&
зультате исчезновения многих древних элементов.
На протяжении этапа вымирают семь родов дву&
створок, в том числе – четыре рода, известных еще
с карбона (Pleurophorella, Parenia, Dyasmya, San&
guinolites). 

Сакмарско&раннеартинский подэтап характери&
зуется существенным обновлением сообщества
двустворок благодаря появлению новых родов сре&
ди авикулопектинид, птеринеид и граммизиид, по&
степенным исчезновением к концу этапа древних
пектиноидных, расцветом пирамусов. В начале
подэтапа появляются 16 новых видов и 4 рода –
Omolonopecten, Merismopteria, Verchojanogramyssia
и Fasciculiconcha, чуть позже – Acanthopecten. Пер&
вые три вымирают к концу подэтапа так же, как и
большинство ассельско&раннеартинских видов. 

Среднеартинский подэтап отмечен усилением
роли гондванских (штучбурии, плеврикодонты) и
теплолюбивых (птеронитесы, миалины) форм. К
концу этапа вымирает ряд доминантов мунугуджак&
ских сообществ: Stutchburia ex gr. costata (Morris),
Myophossa subarbitrata (Dickins), Praeundulomya ur&
bajtisae Muromzeva.

ПОЗДНЕАРТИНСКО&КУНГУРСКИЙ 
(ДЖИГДАЛИНСКИЙ) ЭТАП 

Этап соответствует джигдалинскому надгори&
зонту (без зоны gigantea). Начало этапа характеризу&
ется существенной экосистемной перестройкой,
начавшейся, по&видимому, еще в конце предыду&
щего этапа. На смену сообществам верхоянского
типа приходит фауна печоро&колымского типа, ха&
рактерной чертой которой является значительная
общность с урало&печорской биотой за счет взаим&
ного обмена фауной (Ганелин, 1973). Наиболее важ&
ное событие этого этапа – появление и бурное раз&
витие группы иноцерамоподобных форм, предста&
вители которой буквально сразу же становятся
породообразующими организмами, формируя слои
известняков&ракушечников. 

До сих пор остаются неясными причины такого
резкого увеличения биопродуктивности сообществ
колымиид. Ганелин (1997) выдвинул идею о хемот&
рофном источнике их питания. В то же время можно
предполагать симбиотрофность колымиид, напри&
мер, с зооксантеллами, увеличивающую карбонато&
образование, по В.Г. Кузнецову (1983) в 20–30 раз,
или с другими микроорганизмами, в частности, во&
дорослями и бактериями. Примеры такой симбио&
трофности для перми известны из бассейнов Тетиса
для ряда групп брахиопод (Lyttoniidae и Rich&
thofenidae) и некоторых фузулинид (Сowen, 1970;
Tappan, 1982).

В дальнейшем на протяжении всей пермской ис&
тории иноцерамоподобные двустворки играли
главенствующую роль в сообществах бентоса. До&
минантами второго этапа являются, прежде всего,
различные представители иноцерамоподобных
двустворок – Aphanaia, Cigarella, Costatoaphanaia,
Praekolymia, а также Phestia, Parallelodon, Solemya,
Kolymopecten, Undopecten, Streblopteria, Palaeolima,
Cypricardinia, Pyramus, Myonia, Praeundulomya, As&
tartella, Schizodus. 

В течение рассматриваемого этапа впервые в
позднем палеозое (и, вероятно, впервые в геологи&
ческой истории региона) на Северо&Востоке Азии

Рис. 1. Динамика видового разнообразия, основные биотические события и этапы развития двустворчатых моллюсков
перми Северо&Востока Азии. 1 – Зональные интервалы массовых вымираний; 2 – зональные интервалы значительно&
го увеличения биоразнообразия; 3–5 – динамика видового разнообразия двустворчатых моллюсков: 3 – количество
вымерших видов, 4 – количество появившихся видов; 5 – общее количество видов; 6 – события увеличения биораз&
нообразия и появления инноваций. Продолжительность веков по International Permian Time Scale, 2010. МСШ – Меж&
дународная стратиграфическая шкала пермской системы, ОСШ – Общая (Восточно&Европейская) стратиграфиче&
ская шкала.
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формируются глубоководные сообщества, обитав&
шие в пределах континентального склона и его
подножия (Бяков, 2006). Основу этих сообществ
образуют нукулиды, а с роудского века (начало
омолонского времени) к ним присоединяются ино&
церамоподобные двустворки и гастроподы&страпа&
ролусы. Таксономическое разнообразие двустворок
в середине кунгура (время andrianovi) достигло аб&
солютного максимума в перми – 72 вида 40 родов.
Это биотическое событие прослеживается и по ряду
других групп фауны практически повсеместно (Ле&
вен и др., 1996; Чувашов, 1997; Леонова, 1999; Shen,
Shi, 2002). Интересно, что именно с рассматривае&
мого времени наблюдается значительный рост ро&
дового разнообразия морских двустворчатых мол&
люсков, прослеженный для всего мира (Дмитриев,
Невесская, 2006).

В Верхояно&Охотских бассейнах, по данным
А.Г. Клеца (2005), с начала рассматриваемого этапа
двустворки начинают преобладать над брахиопода&
ми. В относительно мелководных фациях системы
колымо&омолонских бассейнов, по авторским
оценкам, доля двустворок и брахиопод становится
примерно одинаковой.

Конец второго этапа (время korkodonica) озна&
меновался крупным событием вымирания, когда
исчезло около 78% видов и 50% родов двустворча&
тых моллюсков. Новых родов двустворок здесь не
появилось, известны лишь реликтовые раннеперм&
ские формы. Рассматриваемое событие может быть
зафиксировано по значительному уменьшению
таксономического разнообразия во всех группах
фауны в бассейнах различных климатических зон
(Zhou et al., 1996; Котляр и др., 2004), а также в кон&
тинентальных фациях на Восточно&Европейской
платформе (Наугольных, 1992).

РОУДСКО&ВОРДСКИЙ 
(ОМОЛОНСКИЙ) ЭТАП 

В это время формируется так называемый омо&
лонский тип бентосных сообществ (Ганелин, 1973),
характерной чертой которого является доминиро&
вание среди двустворок (да и всей биоты) предста&
вителей семейства Kolymiidae. Начало этапа зна&
менует крупный рубеж в развитии биоты и фикси&
руется значительным ростом таксономического
разнообразия двустворок, появляются 32 новых ви&
да и 8 родов. В течение рассматриваемого этапа в от&
носительно мелководных бассейнах Колымо&Омо&
лонского региона колымииды были представлены
несколькими родами – Kolymia, Praekolymia, Apha&
naia, Cigarella, Maitaia и являлись породообразую&
щими организмами, формируя слои известняков&
ракушечников. В верхояно&охотских бассейнах в
начале этапа интенсивно развивались также пред&
ставители эндемичного рода Cyrtokolymia, а в конце
этапа – Okhotodesma и Evenia, а также более редкие
Taimyrokolymia. Кроме колымиид, доминантами

омолонских сообществ являются Phestia, Koly&
mopecten, Streblopteria, а в конце этапа – “Hete&
ropecten”, Myonia и Pachymyonia.

Начиная с омолонского времени, двустворчатые
моллюски постепенно вытесняют брахиопод с ис&
торической сцены. Таксономическое разнообразие
двустворок в течение этапа было неравномерным –
от 43 видов 26 родов в начале этапа (третье в течение
перми событие увеличения биоразнообразия), сни&
зившись в его середине (время plicata) до 29 видов и
вновь увеличившись до 53 видов 29 родов в его кон&
це (четвертое в течение перми событие увеличения
биоразнообразия). По сравнению с предыдущим
этапом наблюдается определенное упрощение
структуры сообществ двустворок (особенно в се&
редине этапа), в которых зачастую доминируют
2–3 вида.

С точки зрения этапности развития пермских
двустворок, рассматриваемый этап представляется
единым, но состоящим из двух подэтапов, пример&
но отвечающих роудскому и вордскому ярусам
среднего отдела пермской системы международной
шкалы.

Доминантами роудского подэтапа были прежде
всего колымииды, представленные двумя вновь по&
явившимися родами (Kolymia и Cyrtokolymia) и
продолжавшими существовать Praekolymia, Apha&
naia и Cigarella. Примечательно также появление
Septimyalina, Vnigripecten, Biarmopecten, Cyrtorostra
и Pachymyonia, многие из которых явились вселен&
цами из тетических и западнобореальных бассейнов
вследствие крупной раннероудской трансгрессии.
В конце этапа вымирают последние афанайи, пре&
колымии и циртоколымии, а также септимиалины,
псевдомонотисы, биармопектены и шизодусы. 

Первая половина вордского этапа отмечена по&
явлением среди колымиид рода Maitaia, одного из
доминантов средне&позднепермских сообществ.
Характерен расцвет иноцерамоподобных форм, со&
ставляющих две трети от общего видового состава
комплексов раннего ворда. Роль представителей
других таксонов в значительной степени подавлена.
Вторая половина вордского подэтапа характеризу&
ется значительным увеличением биоразнообразия
двустворок. Здесь появляются три новых рода ко&
лымиид – Okhotodesma, Taimyrokolymia и Evenia
(последние, вероятно – за счет вселения из запад&
нобореальных бассейнов), значительно увеличива&
ется разнообразие пектинид, вакунеллид, мегаде&
сматид. 

КЕПТЕНСКО&РАННЕВУЧАПИНСКИЙ 
(ГИЖИГИНСКО&РАННЕХИВАЧСКИЙ) ЭТАП

Начало этапа отмечено крупным биотическим
кризисом, вероятно, отвечающим первой фазе ве&
ликого пермо&триасового вымирания. На этом ру&
беже вымерло 85% видов двустворчатых моллюс&
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ков, в том числе и доминанты предыдущего этапа –
род Kolymia s.s., а также ряд других родов колы&
миид – Taimyrokolymia, Cigarella, Evenia и Okhoto&
desma. Всего здесь вымирают 11 родов (73%) и
45 видов (85%) двустворок, среди которых предста&
вители таких древних типично палеозойских таксо&
нов, как Solemya, Parallelodon, Oriocrassatella, Va&
cunella. 

Рассматриваемое событие затронуло все группы
фауны и проявилось далеко за пределами Северо&
Восточной Азии, особенно в Бореальной надобла&
сти (Schafer, Fois&Ericson, 1986; Erwin, 1995; Zhou
et al., 1996; Голубев, 1999; Леонова, 1999; Молостов&
ский и др., 2002). С этим рубежом связаны и круп&
ные абиотические события, как глобальные [смена
полярности магнитного поля, негативный экскурс
изотопа δ13C (Zakharov et al., 2005; Retallack et al.,
2006)], так и проявившиеся в региональном мас&
штабе [изменение характера седиментогенеза (Кот&
ляр, 2001; Бяков, 2008)]. 

Бивальвиевые сообщества этого времени так же,
как и другой фауны, имеют дискретный характер
распространения. На огромных пространствах Се&
веро&Восточной Азии, за исключением восточной
части Омолонского бассейна, двустворки практи&
чески отсутствуют в этом интервале разреза. Спора&
дически встречаются лишь представители иноцера&
моподобных (род Maitaia), нукулиды и мионии, а в
относительно мелководных обстановках Омолон&
ского бассейна – Merismopteria, Streblopteria, Pachy&
myonia и Cypricardinia (в начале этапа) и Myonia.
Для батиальных сообществ Верхояно&Охотского
региона характерны Phestia и Glyptoleda. В течение
всего этапа таксономическое разнообразие двуство&
рок было очень низким, составляя от 14 (время ten&
kensis – минимум для всей перми) до 23 видов. 

Следует отметить, что с начала рассматриваемо&
го этапа двустворчатые моллюски начинают замет&
но преобладать над брахиоподами и в мелководных
сообществах, что особенно характерно для верхо&
яно&охотской системы бассейнов, где брахиоподы
нередко почти полностью отсутствуют в сообще&
ствах бентоса. Вероятно, это было связано с резким
сокращением мелководных биотопов в начале кеп&
тенского века.

На время tenkensis (начало вучапинского века)
приходится очередное крупное вымирание, являю&
щееся, по&видимому, второй фазой великого пер&
мо&триасового вымирания и фиксируемое во мно&
гих разрезах мира (Ingavat&Helmcke, Helmcke, 1986;
Shi et al., 1999; Котляр и др., 2004; Racki, Wignall,
2005 и др.).

ПОЗДНЕВУЧАПИНСКО&ЧАНСИНСКИЙ 
(ПОЗДНЕХИВАЧСКИЙ) ЭТАП

Этот этап отвечает завершающей стадии разви&
тия пермских двустворчатых моллюсков Северо&

Востока Азии. Начало этапа было связано с некото&
рым обмелением системы бассейнов Северо&Во&
сточной Азии, благодаря чему наметился рост био&
тического разнообразия практически во всех груп&
пах фауны, в том числе и двустворчатых моллюсков.
В середине этапа таксономическое разнообразие
двустворок приблизилось к предкризисному (ворд&
скому) уровню (36 видов 22 родов). Вполне вероят&
но, что этому биотическому событию резкого уве&
личения таксономического разнообразия во всех
группах фауны соответствует вятский этап развития
фауны на Восточно&Европейской платформе, так&
же характеризующийся существенным ростом так&
сономического разнообразия биоты (Молостов&
ский и др., 2002). 

Позднехивачские сообщества двустворок харак&
теризуются преобладанием, особенно в песчано&
глинистых и глубоководных фациях, представителей
рода Intomodesma, насчитывающего восемь видов.
Многочисленны и Maitaia, представленные пятью
видами. В относительно глубоководных терриген&
ных фациях часто встречаются также Phestia и ре&
же – Cunavella, Australomya, Pachymyonia. Для мел&
ководных обстановок характерны многочисленные
пектиноидные формы – Vnigripecten, Streblopteria,
Guizhoupecten, Cyrtorostra, Fasciculiconcha, а также
Nuculopsis, Myonia, Praeundulomya, Wilkingia, Cono&
cardium. 

Заключительная фаза пермской истории (время
postevenicum), отвечающая самому концу поздне&
хивачского века, связана с быстрой элиминацией
всех пермских сообществ. В это время существова&
ли лишь отдельные представители двустворчатых
моллюсков родов Intomodesma, Cunavella, Austral&
omya и единичные тетические иммигранты Claraio&
ides. Очевидно, рассматриваемое событие отвечает
глобальному событию вымирания конца пермского
периода, которому посвящено огромное количе&
ство публикаций (Erwin, 1994; Hallam, Wignall, 1997
и др.).

В течение поздневучапинско&чансинского этапа
двустворки в значительной степени вытесняют бра&
хиопод и в мелководных биоценозах Омолонского
бассейна. Интересно отметить, что сходные тенден&
ции были недавно установлены М. Клэфэмом и
Д. Боттьером для удаленных от берега шельфовых
обстановок в Тетисе (Сlapham, Bottjer, 2007), когда в
течение лопинского этапа резко возросла роль дву&
створок в сообществах бентоса (до 65.4% от общей
доли видов). Некоторые исследователи (Зезина,
1986) связывают замещение брахиопод двустворча&
тыми моллюсками в шельфовых биоценозах с появ&
лением и последующим доминированием в мезо&
кайнозое фитопланктонных организмов, обладав&
ших утолщенными стенками клеток, которыми не
могли питаться замковые брахиоподы. По нашему
мнению, немаловажную роль сыграло и то, что дву&
створки оказались более “пластичной” в экологи&
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ческом отношении группой, чем брахиоподы. Они
первыми освоили глубоководные биотопы и более
успешно сумели противостоять неоднократным
стрессовым воздействиям, знаменовавшим заклю&
чительную часть пермской истории.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, установлено, что в развитии со&
обществ двустворок Северо&Востока Азии можно
выделить пять крупных этапов, границы между ко&
торыми фиксируются в большинстве случаев рез&
ким изменением таксономического разнообразия и
имеют событийный характер. Граница между муну&
гуджакско&раннеджигдалинским и джигдалинским
этапом не сопровождается резким изменением чис&
ленности видов двустворок и характеризуется изме&
нением структуры сообществ за счет вселения и
быстрого расцвета иноцерамоподобных форм, т.е.
также событийна по природе. 

На протяжении пермского периода происходит
постепенное вытеснение двустворчатыми моллюс&
ками брахиопод, чему способствовали неоднократ&
ные резкие изменения окружающей среды. Впер&
вые в геологической истории Северо&Восточной
Азии возникают глубоководные сообщества бенто&
са, в которых двустворки резко доминируют. Начи&
ная с конца средней перми (кептен) двустворки
преобладают над брахиоподами и в мелководных
сообществах, что является спецификой североази&
атских бассейнов по сравнению с тетическими и
гондванскими. 

Работа выполнена при поддержке РФФИ, про&
екты 08&05&00100; 09&05&98518&р_восток; 11&05&
00053 и 11&05&0950.
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Developmental Stages of Permian Bivalves of Northeast Asia

A. S. Biakov

In the development of Permian bivalves of northeastern Asia, the following five large stages have been recog&
nized: Asselian–Middle Artinskian, Late Artinskian–Kungurian, Roadian–Wordian, Capitanian–Early
Wuchiapingian, and Late Wuchiapingian–Changhsingian. The boundaries between stages correspond to
great biotic events and frequently display a sharp change in species diversity of bivalves. During the Permian,
brachiopods were gradually replaced by bivalves; this was promoted by repeated sharp changes in the environ&
ment.

Keywords: Bivalvia, Permian, northeastern Asia.


