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Изучены мшанки из нижнемэотических био�
гермов мыса Панагия (Таманский полуостров).
Они были переданы нам И.А. Гончаровой (Пале�
онтологический институт им. А.А. Борисяка РАН
[ПИН] и Ю.В. Ростовцевой (Московский государ�
ственный университет им. М.В. Ломоносова, гео�
логический факультет [МГУ]). Эти мшанки тради�
ционно, со времен Н.И. Андрусова (1884), относи�
лись к виду Membranipora lapidosa (Pallas, 1801).
Данный вид рассматривался в качестве основного
строителя позднемиоценовых мшанково�водорос�
левых биогермов Керченского и Таманского полу�
островов. Из�за принадлежности мшанок к роду
Membranipora эти биогермы нередко назывались
мембранипоровыми (Андрусов, 1884, 1961; Кар�
лов, 1937; Пономарева, 1980, 1986; Вейс, 1983,
1988; Вейс, Никулина, 2003). Колонии раннемэо�
тических мшанок Тамани в большей своей части
покрыты толстой известковой коркой, скрываю�
щей особенности строения фронтальной поверх�
ности автозооециев. Однако в целом, они имеют
удовлетворительную сохранность. Проведенное
нами детальное исследование при помощи стерео�
скопического микроскопа Leica M165C и элек�
тронного сканирующего микроскопа CamScan�4
выявило в строении колоний этих мшанок целый
ряд структурных элементов, которые не позволя�
ют, как прежде, относить их к роду Membranipora.
Сходство изученных мшанок с Membranipora огра�
ничивается только тем, что их автозооеции тоже
имели мембранную фронталь. Для раннемэотиче�
ских мшанок Тамани установлен новый род
Tamanicella gen. nov. с двумя видами – T. lapidosa

(Pallas, 1801) и T. panagiensis sp. nov., описанными
ниже.

Изученные коллекции мшанок хранятся в Ла�
боратории высших беспозвоночных Палеонтоло�
гического института им. А.А. Борисяка под
№ 3938.
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Установлено, что мшанки из позднемиоценовых биогермов мыса Панагия (Таманский п�ов), ранее
относимые к виду Membranipora lapidosa (Pallas, 1801), принадлежат к новому роду Tamanicella gen. nov.
с двумя видами – T. lapidosa (Pallas, 1801) и T. panagiensis sp. nov. Мшанки T. lapidosa представлены дву�
мя устойчивыми жизненными формами, из которых одна характеризуется свободными двухслойны�
ми (реже однослойными) листовидными колониями с меандрирующими лопастями, а другая – пря�
мыми ветвями. В латеральных стенках автозооециев T. lapidosa имеются по две многопоровые септу�
лы. Вид T. panagiensis sp. nov. характеризуют инкрустирующие массивные многослойные колонии и
три–четыре многопоровые септулы в латеральных стенках автозооециев. Tamanicella gen. nov. рас�
сматривается в семействе Membraniporidae, приводится диагноз рода, описываются два его вида.
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Историческая справка

Принято считать, что вид Membranipora lapi�
dosa был выделен П.С. Палласом в составе рода Es�
chara Linnaeus, 1758. По сведению одних ученых
(Saulea�Bocec, 1943; Bobies, 1957; Ghiurca, Stancu,
1974; Vavra, 1977) это произошло в 1766 г. (Pallas,
1766), а других (Андрусов, 1884; Pergens, 1889; Фе�
офанова, 1953; Вейс, 1988) – в 1803 г. (Pallas, 1803).
В самых первых работах (Rousseau, 1842; Eichwald,
1853), в которых имеется описание Eschara lapi�
dosa, авторство вида также приписано Палласу, но
год его выделения не указан.

В монографии Палласа (Pallas, 1766), посвя�
щенной современным организмам, описано 15 ви�
дов рода Eschara, но сведений о мшанках E. lapi�
dosa среди них нет. Они отсутствуют и во всех
14 выпусках “Spicilegia zoologica” (Pallas, 1767–
1780), посвященным в основном позвоночным
животным, из которых только в 10 выпуске описы�
ваются мшанки (Pallas, 1774). В статье В.И. Гонтарь
(2010) указано, что этот вид был выделен Палласом
в 1771 г. Мы просмотрели эту работу (Pallas, 1771),
однако, информации о E. lapidosa не обнаружили.
В немецкой работе Палласа (Pallas, 1803, с. 241), на
которую ссылались некоторые авторы (Андрусов,
1884; Pergens, 1889; Феофанова, 1953; Вейс, 1988),
изданной также на французском (Pallas, 1801,
с. 240) и русском (Паллас, 1999, с. 122) языках, дан�
ный вид только упоминается: “Все эти хребты со�
стоят из известняка, очень рыхлого во внутреннем
полукруге, из одного ракушечного песка; в других
двух [полукругах] – [из известняка] более твердо�
го, хотя и губчатого, выеденного и большей частью
состоящего из Eschara lapidosa”. Судя по всему,
первой работой, в которой имеются какие�либо
сведения о виде E. lapidosa, является французское
издание (Pallas, 1801). Поскольку авторство этого
вида во всех работах приписывается Палласу, оче�
видно, это авторство следует относить к 1801 г. 

Позже Э. Эйхвальдом (Eichwald, 1853) мшанки
E. lapidosa были отнесены к новому роду Pleuropo�
ra, а затем Андрусовым (1884) – к роду Membra�
nipora. Однако в своей работе Андрусов (1884) не
приводит описания вида Membranipora lapidosa и
не объясняет, на каком основании он перевел его в
состав этого рода.

Андрусов (1884) и И.Ф. Синцов (1892) полага�
ли, что первое описание этого вида было сделано
М. Гюо в написанном им совместно с Л. Руссо од�
ном из разделов книги (Huot, Rousseau, 1842). Но
Гюо был автором только геологической части ра�
боты (Huot, 1842), тогда как вся палеонтологиче�
ская часть была выполнена Руссо (Rousseau, 1842).
В ней Руссо привел краткий диагноз вида E. lapi�
dosa на латинском языке (“expansionibus tenuissi�
mis, lamelliformibus, depressiusculis, poliporum casu�
lis ovatis, regularibus”) и дал его описание на фран�
цузском. При описании вида Руссо ссылался на
“Voyage dans la Russie méridionale, Moll., tab. X,

fig. 5…” (том и год выпуска не указаны). К сожале�
нию, эту работу нам найти не удалось. В своей ста�
тье Ю.М. Феофанова (1953) привела латинский
диагноз вида, идентичный опубликованному в ра�
боте Руссо (Rousseau, 1842), но пишет, что он был
дан самим Палласом (Pallas, 1803). Но как уже от�
мечалось выше, описание E. lapidosa в работах
Палласа отсутствует, и мы не знаем, что он пони�
мал под этим видом. В связи с этим мы основыва�
емся на описании, сделанном Руссо (Rousseau,
1842), хотя строение внутренних стенок автозо�
оециев им не изучалось. 

Небезынтересно отметить, что долгое время
M. lapidosa из позднего миоцена Керчи и Тамани
ассоциировался с видом Membranipora reticulum
(Linnaeus, 1767). Это было связано с тем, что Ан�
друсов передал ряд образцов мшанок из миоцено�
вых известняков Керченского полуострова для ис�
следования бриозоологу Д.И. Пергенсу. Изучив
материал, Пергенс предложил считать M. lapidosa
синонимом современного вида M. reticulum (Per�
gens, 1887, 1889). На основании этого Андрусов дал
позднемиоценовым мшанкам Керчи и Тамани на�
звание M. reticulum L. var. lapidosa Pall., и отметил,
что вид M. reticulum появился в древнетретичное
время (Андрусов, 1961). И.Ф. Синцов (1892), изу�
чавший третичных ископаемых юга Украины и
Молдавии, подчеркивал, что, относя M. lapidosa к
M. reticulum, Пергенс слишком расширяет поня�
тие зоологического вида. Н.Н. Карлов, рассматри�
вавший возраст и условия образования мембрани�
поровых рифов Керченского полуострова (1937),
придерживался мнений Пергенса и Андрусова,
считая что “различия между этими видами не пре�
восходят обычных вариационных отклонений”.
Нам удалось выяснить, что представляет собой вид
M. reticulum. Он был выделен К. Линнеем (Linne,
1767) как Millepora reticulum, затем М. Ламарком
(Lamark, 1816) отнесен к роду Discopora, а позже
М. Блэнвиллем (Blainville, 1830) – к Membranipora.
Наконец, Д. Грэй (Gray, 1848) установил род
Conopeum с типовым видом Millepora reticulum,
который был принят многими исследователями
мшанок (Harmer, 1926; Borg, 1931; Silén, 1942; Фе�
офанова, 1953; Cook, 1968; Mawatari, 1974; Kubota,
Mawatari, 1985; Hayward, Ryland, 1998; Grischenko
et al., 2002). Материал, изученный Пергенсом, оче�
видно, утерян, но приведенные им описания и схе�
матические рисунки (Pergens, 1889) не позволяют
установить идентичность описанного им вида с
C. reticulum. Кроме того, мшанки, описанные Рус�
со (Rousseau, 1842) и Синцовым (1875, 1892), как и
мшанки, изученные нами, также отличаются от
C. reticulum: они характеризуются наличием ши�
пов у дистального края автозооециев, отсутствием
кенозооециев, а также другими признаками. Сле�
довательно, они не могут быть отнесены к роду
Conopeum (Коромыслова, 2010).

Феофанова (1953) считала, что имевшиеся в ее
распоряжении мшанки из верхнего сармата Кер�
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ченского полуострова принадлежат к трем видам
рода Nitscheina Canu, 1900, один из которых
N. lapidosa. Род Nitscheina был установлен Ф. Ка�
ню (Canu, 1900) для одной из 15 групп мшанок ро�
да Membranipora (группа Membranipora membran�
acea), выделенных А.В. Уотерсом (Waters, 1898).
Однако Ф. Борг (Borg, 1931) доказал необосно�
ванность выделения рода Nitscheina, и позже он
был помещен в синонимику к роду Membranipora
(Bassler, 1953; Вейс, 1988). Тем не менее, В.Г. Кули�
ченко (1972) и Л.С. Белокрыс (1980) в своих рабо�
тах о возрасте мшанковых рифов Керченского по�
луострова связывают их образование с N. lapidosa.

К сожалению, мы не смогли найти и переизу�
чить типовой материал, изначально отнесенный к
виду Eschara lapidosa (Pallas, 1801; Rousseau, 1842) и
Pleuropora lapidosa (Eichwald, 1853), а позже – к
Membranipora lapidosa (Андрусов, 1884; Синцов,
1891, 1892; Pergens, 1889), так как в работах упомя�
нутых авторов не указаны ни номера коллекций,
ни места их хранения. На запрос о наличии M. lapi�
dosa в коллекциях Андрусова и Синцова, направ�
ленный в Палеонтологический музей Одесского
национального университета им. И.И. Мечнико�
ва, мы получили ответ от Н.Г. Подоплеловой, что в
их материалах этот вид отсутствует. Кроме того, из
анализа всей литературы следует, что голотип для
Eschara (=Membranipora) lapidosa не был выделен.
При последующих переописаниях этого вида он
никогда не указывался, в том числе и в работах Фе�
офановой (1953) и О.Б. Вейс (1988), изучавших
неогеновые мшанки юга бывшего СССР. Феофа�
нова, как отмечалось выше, относила этот вид к
роду Nitscheina, который общепризнан синони�
мом Membranipora, в том числе и самим автором
рода. Она описала N. lapidosa (Pallas) из верхнего
сармата окрестностей Керчи и N. lapidosa (Pallas)
var. kazantipensis Feofanova, 1953 из верхнего сарма�
та Казантипа (Керченский п�ов), выделив голотип
для последнего таксона. Коллекции мшанок, изу�
ченных Феофановой, хранились в Московском
нефтяном институте им. И.М. Губкина (ныне –
Российский государственный университет нефти
и газа имени И.М. Губкина). Однако, по сообще�
нию А.В. Ярошенко (2011 г.), работающей на ка�
федре палеонтологии этого университета, все кол�
лекции Феофановой утеряны. 

В связи с утратой оригинальных экземпляров,
относимых к M. lapidosa, для объективного опре�
деления таксона нами выделен неотип.

Неотип выбран из места, близко расположен�
ного к первоначальному типовому местонахожде�
нию в окрестностях Керчи (Pallas, 1801, 1803;
Паллас, 1999) и, предположительно, из того же
стратиграфического уровня: Таманский полуост�
ров, мыс Панагия; неоген, верхний миоцен, ниж�
ний мэотис, нижний горизонт.

Очевидно, здесь уместно отметить два момента,
связанных с предварительным изучением отдель�
ных находок раннемэотических мшанок Тамани.
Одна из них была ошибочно отнесена к виду Мem�
branipora elliptica (Hagenow, 1839), который впо�
следствии был упомянут в ряде статей (Ростовце�
ва, Гончарова, 2006; Гончарова и др., 2010 и др.). В
настоящее время нами установлена несомненная
принадлежность данной находки к виду Tamanicel�
la lapidosa (Pallas, 1801) с формой роста колоний в
виде двухслойных лопастей. Мы также предпола�
гали отнести к новому виду рода Membranipora ко�
лонии мшанок, характеризующиеся прямыми вет�
вями (Гончарова и др., 2010; Коромыслова, Виско�
ва, 2010). Однако детальное изучение не выявило
различий в строении автозооециев, слагающих как
свободные двухслойные лопасти, так и прямые
ветви (Вискова, Коромыслова, 2011). Как оказа�
лось, обе формы роста принадлежат к одному виду
Tamanicella lapidosa. 

Мшанки, формирующие 
раннемэотические биогермы Тамани

Рассматриваемые мшанки, относящиеся к двум
видам Tamanicella gen. nov. – T. lapidosa (Pallas,
1801) и T. panagiensis sp. nov. – происходят из трех
горизонтов нижнемэотических биогермов мыса
Панагия (Таманский полуостров): нижнего (мит�
ридатские слои) общей мощностью 10–18 м, сред�
него, имеющего мощность 1–1.3 м и верхнего с
мощностью до 1.5 м (Ростовцева, Гончарова, 2006;
Гончарова и др., 2010).

В нижнем горизонте мшанково�водорослевые
биогермы имеют в основании размеры до 1–2 м, а
в верхней части – до 5 м. Мшанки, образующие
эти биогермы, принадлежат к двум жизненным
формам вида T. lapidosa. Одна из них представлена
плотными скоплениями листовидных двухслой�
ных (реже однослойных) колоний с меандрирую�
щими лопастями (рис. 1, а–в). При жизни они бы�
ли свободно приподняты над субстратом, а автозо�
оиды открывались на противоположных сторонах
лопастей. Такие двухслойные колонии формиро�

Рис. 1. Фрагменты колоний мшанок Tamanicella lapidosa (Pallas, 1801); а–г, з – неотип ПИН, № 3938/588, общий вид
двухслойных лопастей, один слой частично разрушен, видны части фронтальной поверхности одного слоя и базальной
поверхности – второго, з – одиночные многопоровые септулы в дистальных стенках автозооециев; д, ж – экз. ПИН,
№ 3938/590, е – экз. ПИН, № 3938/589: д, е – фрагменты прямых ветвей, отходящих от двухслойных лопастей, ж –
вид продольного скола ветви; Таманский п�ов, м. Панагия; нижний мэотис, нижний горизонт (митридатские слои).
Обозначения: бп – базальная поверхность слоя в двухслойной лопасти, гц – гимноциста, лс – латеральная стенка ав�
тозооеция, мпс – многопоровая септула, оп – опезия, пв – прямые ветви, р – рамка, фп – фронтальная поверхность
слоя в двухслойной лопасти, ш – шипы.
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вались в результате одновременного роста одно�
слойных мультисериальных (состоящих из многих
рядов автозооидов) лопастей по базальной поверх�
ности друг друга (принцип “автосубстрата”, Silén,
1981; Вейс, 1983, 1988). Вторая жизненная форма
T. lapidosa представлена колониями в виде узких
прямых ветвей, которые образуют более или менее
густые скопления в нишах между лопастями
(табл. V, фиг. 3а, 3б, 4, см. вклейку; рис. 1, е, ж). 

Поскольку местами прямые ветви отходят не�
посредственно от двухслойных лопастей (рис. 1, е),
то это позволяет предположить, что они также бы�
ли образованы по принципу “автосубстрата”. Сна�
чала такие ветви формировались узкими одно�
слойными лопастями, состоящими из двух–трех
рядов автозооидов. Затем число рядов последних
по мере роста ветвей увеличивалось до шести–
восьми и они, плотно прилегая друг к другу лате�
ральными стенками, замыкались вокруг оси или
осевой полости. Апертуры автозооидов в таких ко�
лониях открываясь по всему периметру ветви. В
отдельных случаях прямые ветви формировались
при закручивании однослойных нешироких лопа�
стей в узкие полые трубочки с образованием осе�
вой полости (рис. 2, г). Кроме того, ветви могли из�
начально подниматься от небольшого инкрустиру�
ющего основания, или базальной пластины,
формировавшейся вокруг анцеструлы. Направ�
ленным развитием автозооидов по кольцу или по
восходящей спирали детерминировался их верти�
кальный рост. 

Осевые полости в прямых ветвях прерывистые
(табл. V, фиг. 3а, 3б, 4, см. вклейку; рис. 1, ж, 2, е, ж).
Это могло быть следствием неравномерного закру�
чивания однослойных лопастей или результатом
расхождения автозооидов, изначально прилегав�
ших друг к другу базальными стенками. Но нельзя
исключить также, что образование прерывистых
полостей могло быть связано с обрастанием авто�
зооидами водорослей, появлявшихся на пути ро�
ста ветвей. 

Здесь следует заметить, что мшанки T. lapidosa
со свободными двухслойными колониями в виде
изогнутых лопастей были обитателями прибреж�
ного мелководья, отличающегося активной гидро�
динамикой. В углублениях и кавернах между лопа�
стями условия были более спокойными и стабиль�
ными. Они способствовали возникновению
другой жизненной формы вида T. lapidosa – сво�
бодно растущих прямых ветвей. Можно подчерк�
нуть, что в биогермах нижнего горизонта домини�
рует жизненная форма T. lapidosa, характеризую�

щаяся свободными двухслойными колониями с
меандрирующими лопастями.

Средний горизонт состоит из мелких биогермов
размером 0.3–0.8 м. Они сложены мшанками
T. lapidosa, представленными в основном неболь�
шими скоплениями тонких прямых и относитель�
но длинных, иногда дихотомирующих ветвей, не
отличающихся от таковых из биогермов нижнего
уровня (табл. V, фиг. 3а, 3б, 4; рис. 2). Очевидно, эта
деликатная жизненная форма T. lapidosa приобре�
ла доминирующее положение в связи с углублени�
ем бассейна и устойчивостью спокойного режима
в середине раннего мэотиса.

Биогермы верхнего горизонта уплощенной фор�
мы и имеют размеры 0.3–0.5 × 1.5 м. Их формиру�
ют мшанки вида T. panagiensis sp. nov., характеризу�
ющегося инкрустирующими многослойными ко�
лониями, образующими массивные корки
(табл. VI, фиг. 1, 2, см. вклейку; рис. 3, а–е), а также
вида T. lapidosa в виде отдельных включений как
прямых ветвей (рис. 3, ж, з), так и плотных скоп�
лений двухслойных лопастей (рис. 3, и, к). Форми�
рование многослойных массивных структур про�
исходило в результате процесса самообрастания,
связанного с фронтальным почкованием автозоо�
идов каждого предыдущего слоя, который стано�
вился субстратом для последующего слоя (Вейс,
Никулина, 2003). Можно отметить, что диаметр
прямых ветвей T. lapidosa несколько больше по
сравнению с таковым у мшанок из биогермов ниж�
него и среднего горизонтов. Утолщение ветвей,
очевидно, увеличивало их устойчивость на неста�
бильном субстрате при более высокой подвижно�
сти вод, что было связано с обмелением бассейна в
конце раннего мэотиса. Таким образом, биогермы
верхнего горизонта формируют два вида мшанок –
T. panagiensis sp. nov. и T. lapidosa, при этом доми�
нантным видом является первый. 

Особенности морфологии мшанок рода Tamanicella 
gen. nov. и его систематическое положение

Поскольку рассматриваемые мшанки до насто�
ящего времени относили к M. lapidosa, необходи�
мо проанализировать их морфологические осо�
бенности и сравнить с таковыми у мшанок рода
Membranipora, в частности, с его типовым видом –
современной M. membranacea (Linnaeus, 1767). У
таманских мшанок автозооеции овальные или
овально�удлиненные с двумя шипами у дисталь�
ного конца, гимноциста развита в разной степени,
криптоциста отсутствует или развита слабо, в лате�

Рис. 2. Фрагменты колоний мшанок Tamanicella lapidosa (Pallas, 1801); а–г – внешний вид прямых ветвей: а, б –
экз. ПИН, № 3938/582, в – экз. ПИН, № 3938/586, г – экз. ПИН, № 3938/585; д – экз. ПИН, № 3938/580, многопоровая
септула в латеральной стенке автозооеция; е, ж – экз. ПИН, № 3938/582, вид продольного скола ветвей; Таманский п�ов,
м. Панагия; нижний мэотис, средний горизонт. Обозначения: бс – базальная стенка автозооеция, осп – осевая полость
прямой ветви, дс – дистальная стенка автозооеция (остальные – как на рис. 1).
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ральных стенках автозооециев имеются по две или
по три–четыре многопоровые септулы и только
одна – в дистальных, кроме того, вертикальные и
базальные стенки хорошо кальцифицированы.
Мшанки M. membranacea характеризуются следу�
ющими особенностями. Автозооиды имеют вид
прямоугольных камер с туберкулами в ее углах,
гимноциста отсутствует, криптоциста развита сла�
бо, латеральные стенки имеют по пять–шесть
многопоровых септул, дистальные – по две–три
(Клюге, 1962; Mawatari, 1974; Taylor, Monks, 1997;
Hayward, Ryland, 1998; Grischenko et al., 2002; Hall
et al., 2002). Кроме того, скелет колоний M. mem�
branacea арагонитовый, автозооиды слабо кальци�
фицированы. 

Эти отличия являются признаками не видово�
го, а родового уровня. Они свидетельствуют о том,
что мшанки раннего мэотиса мыса Панагия, рас�
сматривавшиеся ранее как M. lapidosa, не могут
принадлежать к роду Membranipora. Нами уста�
новлено, что по совокупности признаков они не
могут принадлежать и к мшанкам какого�либо
другого известного рода, поэтому мы относим их к
новому роду Tamanicella gen.nov.

По литературным данным известно, что к
M. lapidosa одни авторы относили мшанки с под�
нятыми над субстратом свободными колониями в
виде двухслойных лопастей и прямых ветвей
(Rousseau, 1842; Eichwald, 1853; Синцов, 1875,
1892; Феофанова, 1953), другие – только инкру�
стирующие многослойные (Bobies, 1957; Вейс,
Никулина, 2003). Некоторые исследователи под
этим видом понимали как свободные, так и инкру�
стирующие формы роста (Карлов, 1937; Saulea�
Bocec, 1943; Андрусов, 1961; Ghiurca, Stancu, 1974;
Вейс, 1983, 1988). Однако до настоящего времени
внутреннее строение колоний M. lapidosa никто,
кроме Феофановой (1953), не изучал. Нами полу�
чены новые данные о том, что две свободные фор�
мы роста (двухслойные лопасти и прямые ветви)
свойственны одному виду мшанок. Колонии обеих
форм роста характеризуются одинаковыми автозо�
оециями с овально�вытянутой рамкой (табл. V,
фиг. 1а; рис. 1, а–д, 2, а–г), двумя дистальными
шипами (рис. 1, г, 2, б), отсутствием криптоцисты
и развитием гимноцисты на проксимальном конце
фронтали (табл. V, фиг. 1а; рис. 1, г), наличием в ла�
теральных стенках автозооециев двух многопоро�
вых септул (табл. V, фиг. 1в, 2а, 2б, 3б; рис. 1, ж,
2, д–ж), а в дистальных – одной (табл. V, фиг. 1а,

1б; рис. 1, з). Эти данные не противоречат, а допол�
няют выше упомянутые описания Руссо, Эйхваль�
да, Синцова и Феофановой, что позволяет сохра�
нить видовое название “lapidosa” и выделить этот
вид в качестве типового вида для нового рода
Tamanicella gen. nov. Разные формы роста рассмат�
риваются как две жизненные формы одного вида
T. lapidosa. 

Инкрустирующие многослойные мшанки от�
личаются от T. lapidosa особенностями роста мас�
сивных колоний, формирующие их овальные ав�
тозооеции – наличием криптоцисты, слабо разви�
той гимноцисты (рис. 3, г) и трех–четырех
многопоровых септул в латеральных стенках
(табл. VI, фиг. 2а–2в) вместо двух у T. lapidosa. Эти
отличия свидетельствуют о принадлежности их к
другому, новому виду рода Tamanicella gen. nov. –
T. panagiensis sp. nov.

Таким образом, сходство мшанок Tamanicella
gen. nov. с Membranipora ограничивается только
тем, что их автозооеции тоже имели мембранную
фронталь. Другие их морфологические особенно�
сти, как показано выше, существенно различают�
ся. Здесь можно заметить, что на протяжении дол�
гого времени к Membranipora относили огромное
число современных (Jelly, 1889) и ископаемых
(Вейс, 1988 и др.) мшанок. В свое время Ф. Каню и
Р. Басслер (Canu, Bassler, 1917, 1920) выделили
группу Membraniporae, в которую были включены
как рецентные, так и ископаемые виды, но к роду
Membranipora они относили только ныне живу�
щих мшанок. Однако в палеонтологической лите�
ратуре по мезозойско�кайнозойским мшанкам
число видов этого рода, нередко взятого в кавыч�
ки, продолжает возрастать. Как считали Каню и
Басслер, это могло происходить потому, что “the
word Membranipora is employed by many authors as a
general term to designate the Malacostega or as a gen�
eral term for unplaced Membraniporae”(Canu,
Bassler, 1929, c. 46). В “Каталоге фауны обрастания
в Мировом океане” отмечено, что “зачастую на�
звание Membranipora используется как собира�
тельное для корковых мшанок “Cheilostomata
Anasca (=подотряд Flustrina) со слабо развитыми
гимно�и криптоцистой” (Зевина и др., 2004, с. 73). 

В настоящее время существует мнение об отсут�
ствии ископаемых Membranipora (Taylor, 1993;
Za�goršek, 2010). По данным Международной брио�
зоологической организации (IBA) состав этого
рода ограничен только 15 современными видами

Рис. 3. Фрагменты колоний мшанок; а–е – Tamanicella panagiensis sp. nov.: а – экз. ПИН, № 3938/548, общий вид инкру�
стирующей массивной многослойной колонии, б – экз. ПИН, № 3938/506, участок верхнего слоя с несколькими авто�
зооециями, фронталь которых затянута кальцифицированной мембраной, в–е – голотип ПИН, № 3938/526, общий вид
автозооециев верхнего слоя колонии с различным увеличением; ж–л – Tamanicella lapidosa (Pallas, 1801): ж – экз. ПИН,
№ 3938/527, участок прямой ветви, в продольном сколе видна осевая полость, з – экз. ПИН, № 3938/558, поперечное
сечение ветви, и–л – экз. ПИН, № 3938/560, участки двухслойных лопастей, на сколах видны многопоровые септулы;
Таманский п�ов, м. Панагия; нижний мэотис, верхний горизонт. Обозначения: аз – автозооеции, км – кальцифициро�
ванная мембрана; кц – криптоциста, сш – следы шипов (остальные – как на рис. 1).
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(http://www.bryozoa.net). Современный типовой
вид рода Membranipora – M. membranacea является
специализированным эпифитом морских водо�
рослей и обладает арагонитовым скелетом (Taylor,
1993; Taylor, Monks, 1997; Hayward, Ryland, 1998;
Grischenko et al., 2002; Hall et al., 2002), который
редко сохраняется в ископаемом состоянии (Tay�
lor, 2008). Однако по последним данным, скелет
мшанок M. membranacea может быть биминераль�
ным, то есть состоять из кальцита и арагонита
(Taylor et al., 2009). При этом известно также, что в
отряде Cheilostomata имеются биминеральные
мшанки (Борисенко, Гонтарь, 1998; Cheetham,
Cook, 1983; Taylor, 2008 и др.). По�видимому, до тех
пор, пока не будет проведена ревизия всех видов,
отнесенных к роду Membranipora, вопрос о воз�
можности сохранения мшанок этого рода в иско�
паемом состоянии остается открытым. Судя по
всему, минеральный состав скелета колоний не
может являться решающим фактором при опреде�
лении систематической принадлежности мшанок. 

Мшанки Tamanicella gen. nov. рассматриваются
нами в составе семейства Membraniporidae Busk,
1852. По внешней морфологии автозооециев наи�
большее сходство они имеют с представителями
семейства Electridae Stach, 1937. Считается, что
главное различие между этими семействами состо�
ит в типе анцеструлы: у Membraniporidae она двой�
ная (tata�анцеструла), у Electridae – одинарная.
К сожалению, ни в одной колонии изученных на�
ми мшанок анцеструлы не обнаружены, что быва�
ет нередко с ископаемым материалом. Однако от�
сутствие в колониях мшанок рода Tamanicella gen.
nov. таких характерных для Electridae элементов
как поровые камеры (диетеллы), кенозооеции,
проксимальный шип или шипы, окружающие
опезию, позволяют достаточно обоснованно
включить этот род в семейство Membraniporidae.
Вместе с родом Tamanicella gen. nov. семейство со�
стоит из четырех родов.

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ

О Т Р Я Д  C H E I L O S T O M A T A

ПОДОТРЯД MALACOSTEGINA

Н А Д С Е М Е Й С Т В О 
MEMBRANIPOROIDEA BUSK, 1852

СЕМЕЙСТВО MEMBRANIPORIDAE BUSK, 1852

Род Tamanicella Viskova et Koromyslova, gen. nov.

Pleuropora: Eichwald, 1853, с. 38.
Nitscheina (pars): Феофанова, 1953, с. 47.

Н а з в а н и е  р о д а от Таманского полуострова.
Ти п о в о й  в и д – Eschara lapidosa Pallas, 1801;

неоген, верхний миоцен, нижний мэотис; Таман�
ский полуостров, мыс Панагия.

Д и а г н о з. Колонии свободные в виде меанд�
рирующих двухслойных (реже однослойных) ло�

пастей или прямых ветвей и инкрустирующие
многослойные массивные. Зооеции мономорф�
ные нестабильного размера овальной или удли�
ненно�овальной формы. Опезии, занимающие по�
чти всю фронталь автозооеция, овальные или
удлиненно�овальные, слегка расширяющиеся ди�
стально. Гимноциста развита в различной степени
в проксимальной части фронтали, криптоциста
отсутствует или развита слабо в виде гладкой очень
узкой каймы. На дистальном конце фронтали по
обе стороны опезии выступают два шипа. Лате�
ральные, дистальные и базальные стенки автозо�
оециев известковые. Латеральные стенки автозо�
оециев имеют либо по две, либо по три–четыре
многопоровые септулы, а дистальные – только по
одной.

С о с т а в. Кроме типового, T. panagiensis sp. nov.

С р а в н е н и е. От современного рода Membra�
nipora Blainville, 1830 новый род отличается оваль�
ными или овально�удлиненными автозооециями с
двумя шипами на дистальных концах (вместо пря�
моугольных камер с туберкулами в углах), разви�
той в различной степени гимноцистой (у Membra�
nipora она отсутствует), наличием в латеральных
стенках автозооециев от двух до трех–четырех
многопоровых септул (вместо пяти–шести) и од�
ной – в дистальных стенках (вместо двух–трех),
хорошей кальцификацией вертикальных и базаль�
ных стенок автозооециев (вместо слабой). От рода
Acanthodesia Canu et Bassler, 1919, который был
распространен в плиоценовых морях Северной
Америки и продолжает существовать в современ�
ных морских бассейнах, Tamanicella gen. nov. отли�
чается наличием гимноцисты и дистальных ши�
пов, а также слабо развитой гладкой криптоцистой
(вместо хорошо развитой и гранулированной у
Acanthodesia). От современного рода Jelliella Taylor
et Monks, 1997 – слабо развитой гимноцистой, у
Jelliella она воланообразно выступает у прокси�
мального края опезии и вокруг нее, переходя в ту�
беркулы.

З а м е ч а н и я. Очевидно, наибольшее внеш�
нее сходство с новым родом Tamanicella имеют два
рода из семейства Electridae. Это недавно установ�
ленный В.И. Гонтарь современный род Lapidosella
Gontar, 2010 и ископаемый род Eokotosokum Taylor
et Cuffey, 1992 из маастрихта Северной Америки.
От первого новый род отличается наличием гим�
ноцисты, отсутствием шипа на криптоцисте в
проксимальной части опезии, двойными лате�
ральными стенками и наличием только одной
многопоровой септулы в дистальных стенках авто�
зооециев, от рода Eokotosokum – отсутствием ке�
нозооециев и шипов, окружающих опезию. От
обоих родов отличается отсутствием хорошо раз�
витой пустулозной (бородавчатой) криптоцисты.
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Tamanicella lapidosa (Pallas, 1801)

Табл. V, фиг. 1–4

Eschara lapidosa: Pallas, 1801, с. 240; Rousseau, 1842 (pars),
c. 818, табл. 10, фиг. 5.

Pleuropora lapidosa: Eichwald, 1853, с. 38, табл. II, фиг. 17а, б.
Membranipora bessarabica: Синцов, 1875, с. 12, табл.II,

фиг. 18, 19.
Membranipora lapidosa (pars): Синцов, 1892, с. 53, табл. I,

фиг. 1–3; Saulea�Bocec, 1943, c. 181, табл. 1, фиг. 7–9; Ghiurca,
Stancu, 1974, с. 305, табл. 1, фиг. 8. 

Nitscheina lapidosa: Феофанова, 1953, с. 47, табл. I, фиг. 1–5;
табл. II, фиг. 2.

Nitscheina lapidosa (Pallas) var. kazantipensis: Феофанова,
1953, с. 52, табл. I, фиг. 6–11.

Nitscheina leo: Феофанова, 1953, с. 53, табл. II, фиг. 1.
Nitscheina kischenewensis: Феофанова, 1953, с. 54, табл. I,

фиг. 12, 13.

Н е о т и п – ПИН, № 3938/588; Таманский п�ов,
мыс Панагия; неоген, верхний миоцен, нижний
мэотис, нижний горизонт (выделен здесь).

О п и с а н и е. Мшанки представлены двумя
свободными формами роста колоний (две жизнен�
ные формы). Первая – это изогнутые меандриру�
ющие мультисерийные лопасти, двухслойные, ре�
же однослойные. Их фрагменты имеют размеры
1.00 × 10.0 мм. Вторая – прямые ветви, иногда би�
фуркирующие, длиной до 10.0 мм и диаметром
0.375–1.250 мм. Автозооеции в колониях обеих
форм роста овальной или удлиненно�овальной
формы сужены проксимально, их длина 0.75–
0.85 мм, ширина 0.30–0.35 мм. Расположены они
правильными продольными рядами, которые
особенно четко выражены на базальной стороне
мультисерийных лопастей (табл. V, фиг. 1а, 1б;
рис. 1, а–г). При разрушении фронтальной сторо�
ны одного из слоев двухслойной колонии, образу�
ются относительно большие по площади поверх�
ности из базальных стенок автозооециев, на кото�
рых хорошо отражается их рядовое расположение.
В соседних рядах автозооеции противопоставлены
или расположены в шахматном порядке. При ин�
теркаляции нового автозооеция предшествующие
автозооеции сохраняют свои форму и размеры, а
из двух новых автозооециев один более узкий и не�
много длиннее другого. Прямые ветви имеют до
шести�восьми продольных рядов автозооециев во�
круг оси или прерывистой осевой полости, диа�
метром 0.18–0.40 мм. Колонии покрыты толстой
известковой коркой, скрывающей особенности
строения фронтальной поверхности автозооециев
(табл. V, фиг. 1в; рис. 1, а), но местами корка разру�
шена (табл. V, фиг. 1а; рис. 1, г), что позволило вы�
явить следующие детали их строения. Опезии
овальные или удлиненно�овальные, занимают по�
чти всю фронталь, иногда они несколько расши�
ряются дистально или сужаются проксимально
(табл. V, фиг. 1а; рис. 1, а–д), длина их 0.6–0.7 мм,
ширина 0.19–0.25 мм. Рамка, окружающая опезии,
толстая – 0.03–0.05 мм. Рамки, выступающие над
поверхностью фронтали, подчеркивают продоль�

ные швы между рядами соседних автозооециев. В
проксимальной части фронтали отдельных автозо�
оециев наблюдается относительно хорошо разви�
тая гимноциста, выпуклая и гладкая, выступаю�
щая на 0.080–0.125 мм (табл. V, фиг. 1а; рис. 1, г).
На дистальных концах фронтали автозооециев вы�
ступают два шипа (рис. 1, г; 2, б). Однако шипы ча�
ще обломаны и имеют вид невысоких бугорков вы�
сотой до 0.06 мм. Латеральные стенки автозооеци�
ев имеют по две многопоровые септулы диаметром
0.06–0.07 мм, они расположены ближе к фрон�
тальной поверхности автозооециев (табл. V,
фиг. 1в, 2а, 2б, 3б; рис. 2, е, ж). Дистальные стенки
имеют по одной многопоровой септуле диаметром
0.16–0.20 мм, она расположена в центре стенки
(табл. V, фиг. 1а, 1б; рис. 1, з). 

И з м е н ч и в о с т ь. Межколониальная измен�
чивость заключается в наличии двух форм роста ко�
лоний: меандрирующие двухслойные лопасти и
прямые ветви. Кроме того, внутри� и межколони�
альная изменчивость выражена в вариациях формы
и размеров автозооециев и элементов последних. 

С р а в н е н и е. T. lapidosa отличается от T. pa�
nagiensis sp. nov. с инкрустирующими многослой�
ными и массивными колониями не только другой
формой роста (свободно растущие двухслойные
лопасти и прямые ветви). У T. lapidosa в автозо�
оециях отсутствует криптоциста (у T. panagiensis sp.
nov. она развита в виде узкой каймы), а латераль�
ные стенки имеют по две многопоровые септулы
(вместо трех–четырех у T. panagiensis sp. nov.). Кро�
ме того, у T. lapidosa автозооеции более вытянуты и
имеют длину 0.75–0.85 мм (вместо укороченных
0.50–0.75 мм у T. panagiensis sp. nov.), опезии более
узкие, их ширина 0.19–0.25 мм (вместо 0.25–
0.35 мм), рамка толще 0.03–0.05 мм (вместо 0.01–
0.02 мм), многопоровые септулы крупнее: в лате�
ральных стенках их диаметр 0.06–0.07 мм (вместо
0.04–0.06 мм у T. panagiensis sp. nov.), в дистальных –
0.16–0.20 мм (вместо 0.08–0.12 мм).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Неоген, верхний мио�
цен Тамани, Керчи (Феофанова, 1953), также, воз�
можно, Украины (Синцов, 1875, 1891, 1892), Мол�
давии (Saulea�Bocec, 1943) и Румынии (Ghiurca,
Stancu, 1974). 

М а т е р и а л. Кроме неотипа, 41 фрагмент ко�
лоний: из нижнего горизонта – экз. ПИН,
№№ 3938/589�592 (обр. 284/2б); из среднего гори�
зонта – экз. ПИН, №№ 3938/537, 3938/539�547,
3938/576�587 (обр. 284/2а), экз. ПИН,
№№ 3938/568�571 (обр. 284/2); из верхнего гори�
зонта – экз. ПИН, №№ 3938/510, 3938/529
(обр. 284/1д), экз. ПИН, №№ 3938/556�564
(обр. 284/2д).
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Tamanicella panagiensis Viskova et Koromyslova, sp. nov.

Табл. VI, фиг. 1, 2

Membranipora lapidosa (pars): Saulea�Bocec, 1943, c. 181,
табл. 1, фиг. 7–9; Bobies, 1957, c. 82, табл. I, фиг. 1; Вейс, 1988,
табл. V, фиг. 2.

Н а з в а н и е  в и д а от мыса Панагия.

Го л о т и п – ПИН, № 3938/526; Таманский п�
ов, мыс Панагия; неоген, верхний миоцен, ниж�
ний мэотис, верхний горизонт.

О п и с а н и е. Колонии мшанок инкрустирую�
щие мультисерийные и многослойные в виде мас�
сивных корок. Отдельные их фрагменты имеют
размеры 50.0 × 60.0 мм. Автозооеции овальной
формы, их длина 0.05–0.75 мм, ширина 0.30–
0.40 мм, иногда сужены дистально. Они имеют
шахматное расположение или беспорядочное.
При интеркаляции новых автозооециев предше�
ствующие автозооеции несколько увеличиваются,
но не меняют свою форму, а из двух новых автозо�
оециев один может быть слегка уже и короче дру�
гого, но в целом оба сохраняют прежнюю форму и
близкие размеры. Опезии овальные, занимают по�
чти всю фронталь, имеют длину 0.4–0.6 мм и ши�
рину 0.25–0.35 мм. Рамка, окружающая опезии,
узкая – 0.01–0.02 мм, невысокая. Продольные
швы между рядами соседних автозооециев выра�
жены не четко. В проксимальной части фронтали
отдельных автозооециев наблюдаются более или
менее развитая гимноциста, выпуклая и гладкая,
выступающая на 0.2 мм (рис. 3, г), и узкая полоска
гладкой криптоцисты шириной 0.02–0.06 мм
(рис. 3, г). На дистальных концах фронтали авто�
зооециев расположены два заостренных, иногда
слегка изогнутых, шипа, высотой до 0.07 мм
(табл. VI, фиг. 2ж–2и; рис. 3, д). Шипы не всегда
сохраняются, однако они оставляют следы в виде
овально�вытянутых отверстий, размером 0.003 ×
× 0.01 мм (рис. 3, е). Многопоровые септулы рас�
положены в центре латеральных и дистальных сте�
нок автозооециев. Латеральные стенки автозо�
оециев имеют по три�четыре многопоровые септу�
лы диаметром 0.04–0.06 мм (табл. VI, фиг. 2а–2в),
а дистальные стенки – по одной диаметром 0.080–
0.125 мм (табл. VI, фиг. 2г–2е). На некоторых
участках колоний попадаются скопления автозо�
оециев с полностью обызвествленной фронталью,
имеющей пористое строение (рис. 3, б). Очевидно,
в этой многослойной колонии с началом образова�
ния нового слоя фронталь автозооидов предыду�
щего слоя, превращаясь в субстрат для последую�
щего, затягивалась мембраной, которая впослед�
ствии кальцифицировалась.

И з м е н ч и в о с т ь. Внутри� и межколониаль�
ная изменчивость выражена в вариациях располо�
жения рядов и размеров автозооециев.

С р а в н е н и е. См. сравнение с T. lapidosa.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Неоген, верхний мио�
цен Тамани, Керчи (Вейс, 1988; Вейс, Никулина,

2003), а также, возможно, Молдавии (Saulea�
Bocec, 1943) и Австрии (Bobies, 1957).

М а т е р и а л. Кроме голотипа, 12 фрагментов
колоний из верхнего горизонта: экз. ПИН,
№№ 3938/500, 3938/501, 3938/503, 3938/504,
3938/506 (обр. 284/1а), экз. ПИН, №№ 3938/514,
3938/528 (обр. 284/1д), экз. ПИН, № 3938/548
(обр. 284/1б), экз. ПИН, №№ 3938/552, 3938/553
(обр. 284/1г). Экз. ПИН, №№ 3938/527
(обр. 284/1д) и 3938/532 (обр. 284/1) являются об�
щими для обоих видов.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V

Фиг. 1–4. Tamanicella lapidosa (Pallas, 1801): 1 – неотип ПИН, № 3938/588: 1а – общий вид автозооециев двухслойной ко�
лонии; 1б – дистальные стенки автозооециев с одиночными многопоровыми септулами; 1в – латеральные стенки авто�
зооециев с двумя многопоровыми септулами; Таманский п�ов, м. Панагия; неоген, верхний миоцен, нижний мэотис,
нижний горизонт (митридатские слои); 2 – экз. ПИН, № 3938/590: 2а, 2б – латеральные стенки автозооециев ветвистых
колоний с многопоровыми септулами; местонахождение и возраст те же; 3 – экз. ПИН, № 3938/582: 3а, 3б – осевые по�
лости ветвистых колоний в продольных сколах; Таманский полуостров, мыс Панагия; неоген, верхний миоцен, нижний
мэотис, средний горизонт; 4 – экз. ПИН, № 3938/579, поперечное сечение ветви; местонахождение и возраст те же.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V I

Фиг. 1, 2. Tamanicella panagiensis sp. nov.; 1 – экз. ПИН, № 3839/552, поперечный скол массивной многослойной колонии;
2 – голотип ПИН, № 3938/526: 2а, 2б – автозооеции с многопоровыми септулами в латеральной стенке; 2в – многопо�
ровые септулы с внутренней стороны латеральной стенки; 2г–2е – одиночные многопоровые септулы в дистальных
стенках автозооециев; 2ж–2и – автозооеции с шипами на дистальных концах; Таманский полуостров, мыс Панагия;
неоген, верхний миоцен, нижний мэотис, верхний горизонт.

Tamanicella gen. nov., a New Genus of Bryozoans Forming the Late Miocene Bioherms 
of the Cape Panagia in the Taman Peninsula (Russia)

L. A. Viskova, A. V. Koromyslova
The bryozoans from the Late Miocene bioherms of the Cape Panagia (Taman Peninsula) that have previously
been attributed to Membranipora lapidosa (Pallas, 1801) are shown to belong to a new genus, Tamanicella gen.
nov., which comprises two species: T. lapidosa (Pallas, 1801) and T. panagiensis sp. nov. T. lapidosa is repre�
sented by two life forms. One of them is characterized by free bilamellate (more rarely unilamellate) sheetlike
colonies with curved lobes, and the other features free erect branches. The lateral walls of each autozooecium
in colonies of T. lapidosa have two multiporous septulae. T. panagiensis sp. nov. is characterized by massive
multilamellar encrusting colonies and by the presence of three or four multiporous septulae in the lateral
walls. The genus Tamanicella is placed in the family Membraniporidae. The diagnosis of this genus is pro�
vided and its two species are described.

Keywords: Bryozoa, Membraniporidae, new taxa, Tamanicella, Late Miocene bioherms, Taman Peninsula.
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Таблица V

1а

200 мкм
1б

200 мкм

2а

1 мм

3а

200 мкм

1в

500 мкм

2б

500 мкм
3б 200 мкм4

500 мкм
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Таблица VI

2 мм

1

200 мкм

2а

200 мкм 2в

500 мкм 2г

200 мкм 2е

500 мкм 2з

500 мкм
2и

500 мкм 2ж

500 мкм
2д

200 мкм

2б
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