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Аннотация. Позднемеловые и палеоценовые представители Aphrocallistes известны в Во-
сточно-Европейской провинции по единичным элементам скелета. Фрагментарная со-
хранность фоссилий способствовала разноречивой характеристике рода и формированию
представлений омногообразии этих губок. Колониальные Aphrocallistes рассматриваются как
типичные представители маастрихтской спонгиофауны запада Европейской области.
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Abstract. The Late Cretaceous and thePaleocene representatives of the Aphrocallistes from the East
European Province are known from the scanty skeletal fragments. The fragmentary preservation
state of the fossils has brought about some contradictory characteristics of the genus and the idea
of those sponges diversity. Colonial Aphrocallistes are regarded as the typical representatives of the
Maastrichtian spongiofauna from the west of the European region.
Keywords: skeletal morphology, sculpture, modular organization, climate confinement, Late
Cretaceous

© Первушов Е. М., 2025



Е. М. Первушов. Aphrocallistes Gray 1858 (Porifera, Hexactinellida)

Acknowledgments. The author is sincerely grateful to the previous researcherswho studied the Cretaceous deposits of the Russian Platform and
adjacent areas. Special gratitude is extended to Maria N. Matesova (whom the author could never have the chance to meet), Dmitry P. Naydin,
and Viktor M. Kharitonov – whose collections preserved fossilized sponge skeletons of Aphrocallistes among other specimens.
For citation: Pervushov E. M. Aphrocallistes Gray 1858 (Porifera, Hexactinellida) from the Late Cretaceous of the East European
paleobiogeographical province. Izvestiya of Saratov University. Earth Sciences, 2025, vol. 25, iss. 2, рр. 124–134 (in Russian).
https://doi.org/10.18500/1819-7663-2025-25-2-124-134, EDN: MBWNZO
This is an open access article distributed under the terms of Creative Commons Attribution 4.0 International License (CC-BY 4.0)

Введение

В составе кампанских-маастрихтских спон-
гиосообществ Восточно-Европейской провинции
установлены немногочисленные представители
рода Aphrocallistes. Фоссилии известны по фраг-
ментам скелета: это трубчатые элементы, иногда
с дихотомией, без очевидного основания и отсут-
ствующей оскулярной (ситовидной) мембраной.
В отечественных сводных изданиях [1, 2] лишь
упоминается название семейства Aphrocallistidae
Gray 1867, с краткой общей характеристикой.
На юго-западе Русской плиты, среди сборов ске-
летов губок из сеноманских и маастрихтских
отложений Подолья и Приднестровья, описаны
представители этого рода [3, 4]. Ранее автор не из-
бежал ошибочных определений в систематиче-
ском положении единичных фрагментов скелетов
Aphrocallistes, элементы дермальной скульпту-
ры которых построены сходно с Sporadoscinia
(Lychniscosa) [5].

Морфологически разнообразные скелеты
Aphrocallistes известны из верхнемеловых и па-
леогеновых отложений Западно-Европейской
провинции [6–18]. В большей степени эти
фоссилии, лимонитизированные или выпол-
ненные кремнеземом, известны из кампанских
и маастрихтских карбонатных пород. Опуб-
ликованные описания Aphrocallistes, порой
основанные на рассмотрении фрагментов ске-
летов и сколов штуфов, свидетельствуют
о неоднозначности используемых критериев вида.
В частности, многочисленные текстовые характе-
ристики и изображения Aphrocallistes alveolites
(Roemer, 1841) сформировали представление
о «морфологической изменчивости» и значитель-
ном стратиграфическом диапазоне этого вида.
В работах приводятся изображения скелетов,
морфология которых, по мнению автора данной
публикации, соответствует унитарной и колони-
альной организации губок, и они, таким образом,
могут рассматриваться в составе отдельных так-
сономических групп, рода или подсемейства.
Немецкие палеонтологи, на основании изучения
крупных фрагментов скелетов, реконструиро-
вали облик колониальных форм Aphrocallistes,
занимавших значительную площадь поверхности
дна [14, 15] (рис. 1, 2; табл. 1). Эти исследования
послужили основанием для рассмотрения вопро-
сов морфологии, систематики и географического
распространения позднемеловых представителей
рода Aphrocallistes.

Материал

Дюжина небольших цилиндрических и суб-
конических фоссилий считаются фрагментами
скелетов Aphrocallistes (табл. 2). Они собраны
на территории юго-востока Русской и северо-за-
пада Туранской плит. Помимо авторских материа-
лов к анализу ископаемого материала привлечены
сборы М. Н. Матесовой и В. М. Харитонова
(Вольская структурная зона) и Д. П. Найдина
(Актюбинское Примугоджарье, Воронежская ан-
теклиза). Окаменелости установлены в терриген-
ных и карбонатных породах кампана-маастрихта
и дания. Большая часть в разной степени фос-
фатизированных фоссилий собрана из прослоев
терригенных пород. Исключены из рассмотрения
окатанные формы, поскольку в этом случае со-
хранность дермальной скульптуры не позволяет
проследить основной диагностический признак
рода. В карбонатных породах скелеты сложе-
ны окислами железа красного и желтого цвета.
Рецентная сохранность скелетов такова, что про-
следить исходный габитус скелета нельзя – это
ветви цилиндрического округлого и лопастного
сечения. Единичные прокремненные фрагмен-
ты Aphrocallistes с хорошо сохранившейся дер-
мальной скульптурой найдены в карбонатных
и кремнисто-карбонатных породах маастрихтско-
го и датского ярусов (см. табл. 2, фиг. 1). Достовер-
но обоснован возраст вмещающих маастрихтских
и палеоценовых отложений [19–21], а биострати-
графия терригенных кампанских-маастрихтских
образований основывается на находках цефало-
под и эласмобранхий [22, 23].

Ирригационная система

Для скелета Aphrocallistes характерно гармо-
ничное сочетание элементов дермальной скульп-
туры, в структуре которой доминируют правиль-
ные гексагональные прозопоры, оконтуренные
очень тонкими ребрами и узлами ребер. Постро-
ение скульптуры напоминает строение пчелиных
сот (рис. 3, фиг. 2), что, при отсутствии прижиз-
ненных и последующих искажений, позволяет
уверенно идентифицировать представителей рода
в составе отряда Hexactinosa.

Данные по плотности расположения прозо-
пор Aphrocallistes исследователи использовали
как один из критериев вида. У кампанских форм,
найденных на территории Германии, плотность
прозопор составляет 100–130/см2 [10]. З. И. Хми-
левский [4] на примере сеноманских и верхне-
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Рис. 1. Aphrocallistes alveolites (Roemer, 1841). Схематическое отображение скелета первичной колонии. А – вид свер-
ху; Б – строение отдельного модуля, вид сбоку. Верхний мел, кампан; Ганновер, Германия (по: [14]). Интерпретация
элементов морфологии автора публикации. Условные обозначения. О – оскулюм, FC – исходное основание скелета,
md1–5, – исходные модули, md3

1–2 – вторичные модули на одном из исходных модулей, mmd – маргинальные окончания
модулей, dn – узел дихотомии

маастрихтских губок Подолья графически пока-
зал закономерное увеличение количества прозо-
пор с уменьшением толщины стенки: от 14–45
и до 90–105 остий на 0.5 см2. Сеноманские
формы Приднестровья [3] характеризуются ир-
регулярным расположением остий и плотностью
110–120/см2. Количество остий у позднеконьяк-
ских/раннесантонских афрокаллистид (юго-во-
сток Польши) составляет 120–150/см2 [11, 16].
Показано, что плотность расположения прозопор
различается у кампанских, от 120–130 и до 150–
200/см2 [17], и маастрихтских представителей
рода: от 30–60/см2, 60–120 и до 120–200/см2 [13].

Ранее на примере позднемеловых гексакти-
неллид была графически представлена обратная
зависимость плотности расположения остий
от толщины скелетообразующей стенки [24,
25]. Для Ventriculitidae строение элементов
дермальной и парагастральной скульптур, плот-
ность прозопор – это валидная характеристика
рода. Строение скульптуры и плотность прозо-
пор средне- (Craticulariidae) и тонкостенных

(Leptophragmidae) форм могут быть приняты как
составляющие диагноза семейства и подсемей-
ства. Отмечено, что на протяжении сеноманского-
маастрихтского времени у многих гексактинел-
лид уменьшалась толщина скелетообразующей
стенки, размеры элементов скульптуры и возрас-
тала плотность прозопор.

Анализ опубликованных материалов свиде-
тельствует, о том, что в составе Aphrocallis-
tes рассматривались фоссилии, принадлежащие
к разным таксономическим группам – с разряжен-
ным (30–60/см2) и очень плотным (100–200/см2)
расположением остий. Учитывается, что очер-
тания и размеры прозопор в строении одного
скелета различны на плоских участках стен-
ки и на ее перегибах, седловинах. Известны
проявления диссимметрии в строении скульп-
туры на противоположных сторонах скелета.
Особенности сохранности дермальной скульпту-
ры фоссилий могут приводить к ошибочным
определениям, чему способствуют сходный габи-
тус скелета, очертания и плотность положения
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Рис. 2. Aphrocallistes alveolites (Roemer, 1841). Вариант реконструкции прижизненного облика первичной колонии с пя-
тью модулями, исходящими от основания губки. В качестве масштаба в центре рисунка показан панцирь морского ежа

Echinocorys sp. диаметром 7 см. Верхний мел, кампан; Ганновер, Германия (по: [14])

прозопор маастрихтских колоний Craticulariidae
и Leptophragmidae (см. табл. 2, фиг. 2).

Вероятно, главной особенностью ирригаци-
онной системы Aphrocallistes являются сквозные
поперечные каналы – в сечениях скелетообра-
зующей стенки задние элементы поверхности
каналов не просматриваются. То есть задняя
поверхность каналов была очень тонкой и не со-
хранилась (см. табл. 2, фиг. 7) или ее не было
изначально. В строении позднемеловых толсто-
и среднестенных гексактинеллид ирригационная
система состоит из поперечных каналов, сле-
пых, что означает наличие закрытого апикального
окончания прозо- и апохет. Ирригационная си-
стема этих губок характеризовалась вариантами
реактивного и обращенного соотношения попе-
речных каналов, дермальной и парагастральной
скульптур [25].

Доказательством сквозного строения попе-
речных каналов Aphrocallistes является и очень
небольшая толщина положительных элементов
скульптуры, ребер и узлов ребер. Это означа-
ет, что на парагастральной поверхности стенки
нет места для апохет, которые должны быть рас-
положены параллельно прозохетам. Сотовидные
остия занимают значительно бо́льшую площадь
поверхности стенки, чем позитивные элементы
скульптуры, ребра и узлы ребер. Если размер

остий составляет 1–2 мм, то толщина ребер – доли
миллиметра. Подобное соотношение негативных
и позитивных элементов скульптуры обеспечива-
ло максимальную проницаемость и фильтрацион-
ную способность губки. Ребра и узлы ребер, несу-
щие каркасные элементы стенки, обеспечивали
устойчивость архитектоники скелета и составля-
ли гексагональные очертания остий.

Габитус скелета

Современные представители рода Aphrocal-
listes (A. beatrix Gray, 1858; A. vastus Schulze,
1886) [26, 27] – это глубоководные формы и,
судя по фотографиям, представляют собой пер-
вичные колонии. Скелет кустистого морфотипа,
от основания которого радиально вверх и суб-
горизонтально простираются лопасти или ветви,
которые имеют трубчатые ответвления. В центре
скелета – ветви высокие и большого диаметра,
с отрытыми оскулюмами, а ближе к его пе-
риферии – ветви в виде небольших бугорков,
с небольшими оскулюмами или без них.

Исследователи очень разнообразно характе-
ризуют морфологию скелета одного вида Aphro-
callistes. В публикациях, посвященных сборам
скелетов губок из конкретных местонахожде-
ний, приводится дискуссия о характеристике
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Рис. 3. Aphrocallistes cylindrodactylus Schrammen, 1912. Фиг. 1. Вариации габитуса скелета при изменении количества
и очертаний и размеров внешних выростов. Продольное сечение скелета (по: [13, рис. 13]). Фиг. 2. Соотношения по-
ложительных элементов скульптуры и гексагональных остий: 2а – остия ориентированы вертикально, 2б – строение
позитивных элементов скульптуры, 2в – остия ориентированы горизонтально. Интерпретация элементов морфологии
автора публикации. Условные обозначения: О – оскулюм, Р – парагастральная полость, md – модули, os – остия,

r – ребро, u – узел ребер

тех или иных видов афрокаллистид. Устойчивы
представления о габитусе A. cylindrodactylus –
скелете со многими протяженными выростами
или лопастями, дихотомирующими в его ниж-
ней части (рис. 3, фиг. 1) [13, 14], и о габитусе
A. lobatus – скелете исходно плициформного
габитуса, составляющие его складки развиты ра-
диально от центра или формируют более сложное
сочетание.

Во многих случаях рецентные и ископае-
мые формы отличаются обилием разнообразных
выростов, которые порой маскируют исходное ос-
нование и центральную часть скелета (см. рис. 3).
Это наблюдение приводит к заключению, что
в ряде публикаций описаны фрагменты скелетов,
преимущественно колоний, а не одиночных форм.

Морфологически выраженные элементы при-
крепления к субстрату не установлены. В строе-
нии скелетов не прослежены элементы оскуляр-
ной мембраны или ситовидные пластины, пере-
крывающие оскулюм, которые известны среди

первично- (Guettardiscyphia) и вторичноплици-
формных гексактинеллид (Coeloptychium). Над
оскулюмами современных Aphrocallistes оскуляр-
ная мембрана не прослеживается [26, 27].

В строении колониальных Aphrocallistes,
обитавших в Западно-Европейской провинции,
парагастральная полость не всегда прослежива-
ется, поскольку она заключена между стенками,
составляющими складки, ветви и бокалы. В этом
случае центральная погруженная часть бока-
лов – это ложная полость, пространство между
замкнутой дермальной поверхностью стенки, и,
соответственно, оскулюм также ложный. Анало-
гичные бокаловидные скелеты известны среди
Leptophragmidae [5].

Объяснения к таблицам. Условные обозначения: О – оску-
люм, md, md1–2 – модули скелета колониальной губки, sd –
седловина, pp (os) – прозопоры (остия), ap (os) – апопоры
(остия), ph – поперечные (апо- и прозохеты) каналы. Мас-
штабная линейка соответствует 10 мм.
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Таблица 1

Таблица 1. Aphrocallistes “alveolites” (Roemer, 1841). Фиг. 1. Фрагмент субгоризонтально ориентированного модуля
с четырьмя бокалами: 1а – сверху, 1б – диагональный вид, 1в – сбоку, латусная поверхность. Фиг. 2. Фрагмент бокала
сверху, прослеживается скелетообразующая стенка и оскулюм с ситовидной мембраной. Фиг. 3. Фрагмент бокала сбоку,

латусная поверхность. Верхний мел, кампан. Ганновер, Германия (по: [14])

Функциональной дифференциации спикуль-
ной решетки в структуре фрагментов скелетов,
которыми располагаем, не отмечено. Элемен-
ты специализированной спикульной решетки
(ризоидной, дермального кортекса, каналярной
и мембран) известны в строении скелета гек-
сактинеллид: Ventriculitidae, Camerospongiidae
и Coeloptychiidae.

О морфологии скелета Aphrocallistes Восточ-
но-Европейской провинции можно судить только
по фрагментам (см. табл. 2). Выделяются суб-
плоские и цилиндрические формы, некоторые
с проявлением дихотомии. Видимо, это фрагмен-
ты апикальных участков ветвей, внутри которых
прослеживаются сегменты парагастральной по-
лости. Признаков оскулюмов нет, его проявление
предполагается в строении одной фоссилии (см.
табл. 2, фиг. 8).

Аспекты системы
При описании и классификации гексакти-

неллид не находят применения представления
об их модульной организации. На примере неко-
торых семейств (Ventriculitidae, Coeloptychiidae,
Leptophragmidae, Zittelispongiidae, Craticulariidae
и др.) показана возможность рассмотрения уни-
тарного, транситорного (переходного) и коло-
ниального уровней организации позднемеловых
гексактинеллид [28]. Предполагается, что при
определении уровневой организации родствен-
ных губок в составе семейства одиночные, тран-
ситорные и колониальные формы образуют от-
дельные подсемейства, трибы и рода.

Представления о модульной организации
и классификации Aphrocallistes отсутствуют. Сре-
ди Aphrocallistes неизвестны транситорные фор-
мы, в строении которых прослеживаются субоску-
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Таблица 2

Таблица 2. Aphrocallistes sp. ind. Фиг. 1. Экз. SSU-PEM, № 122/6398: субплоский кремнистый скелет, 1а – широкая
сторона, 1б – сверху. Саратовская обл., Озинки, дат. Фиг. 2. Leptophragma sp. Экз. SSU-PEM, № M-137 (сборы М. Н. Ма-
тесовой): кремнистый скелет с неровной поверхностью и мелкими прозопорами переменных очертаний. Вольск, дат.
Фиг. 3. Экз. SSU-PEM, № М-52 (сборы М. Н. Матесовой): фрагмент апикальной части модуля кремнистого состава, 3а,
3б – с противоположных сторон. Вольск, дат. Фиг. 4. Экз. SSU-PEM, № 122/5316: фрагмент субплоского скелета, 4а –
широкая сторона, 4б – сверху. Вольск, маастрихт. Фиг. 5. Экз. SSU-PEM, № 121/2769 (сборы Д. П. Найдина): фрагмент
модуля фосфатного состава, 5а – сбоку, сверху, 5б – снизу, сбоку, заметно соотношение дермальной и парагастраль-
ной скульптур. Актюбинское Примугоджарье, Егындысай, кампан-маастрихт. Фиг. 6. Экз. SSU-PEM, № 123/24 (сборы
Д. П. Найдина): апикальный сегмент субплоского модуля, 6а – узкая сторона, 6б – широкая сторона. Воронежская
обл., Нежданово, кампан. Фиг. 7. Экз. SSU-PEM, № 122/7919 (сборы В. М. Харитонова): фрагмент модуля. Вольск, ма-
астрихт. Фиг. 8. Aphrocallistes sp. ind. Экз. SSU-PEM, № 121/1122: фрагмент фосфатизированного модуля. Актюбинское

Примугоджарье, кампан-маастрихт
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люмы [28]. Многих представителей рода можно
рассматривать как колониальные формы: первич-
ные, с обособленными модулями, и вторичные,
настоящие, которые образованы многими модуля-
ми, соединенные между собой перемычками.

Одиночные формы Aphrocallistes восприни-
маются неоднозначно. Во-первых, из-за плохой
сохранности фоссилии, скелеты полной сохран-
ности редки. Во-вторых, в строении цилиндри-
ческих или плоскосжатых экземпляров, которые
могут быть лишь фрагментами колоний (см.
табл. 2) или выростов (см. рис. 3), отсутствуют
морфологически выраженные элементы прикреп-
ления к субстрату и не прослеживается оскулюм.

Филогенетический анализ современных
представителей гексактинеллид, проведенный
на основе молекулярных маркеров и результа-
ты которых представлены в виде кладограмм,
связывает происхождение афрокаллистид
с Craticulariidae (род Laocoethis) и Euretidae [29]
или Farreidae [30]. В проведенном исследовании
отсутствуют разнообразные и многочислен-
ные в позднемеловое время Leptophragmidae.
Кампанские и маастрихтские колониальные
лептофрагмиды, по габитусу скелета, тол-
щине стенки и строению скульптуры, сходны
с Aphrocallistes (см. табл. 2, фиг. 2). С учетом огра-
ниченных данных морфологических изысканий
по ископаемым гексактинеллидам, можно обра-
тить внимание на предполагаемое происхождение
Aphrocallistes от колониальных Leptophragmidae.

Изоморфизм

В позднекампанское-маастрихтское время
в морфогенезе гексактинеллид, менее разно-
образных и не столь многочисленных, чем
их сантонские представители, прослеживаются
черты конвергентного развития. Проявления пол-
ного или частичного изоморфизма прослежены
среди колониальных форм, которые становят-
ся заметной составляющей губковых поселений
на завершающих стадиях позднемеловой истории
гексактинеллид.

Реконструкция вида Aphrocallistes alveolites
(см. рис. 1, 2) [14] характеризует одно из на-
правлений в морфогенезе кампанских-маастрихт-
ских гексактинеллид – увеличение количества
модулей в составе первичных колоний. Новые
элементы колонии появлялись на апикальных
участках несущих модулей при незавершенном
делении или почковании [14], занимая значи-
тельную площадь поверхности осадка. Подобная
архитектоника скелета прослеживается и в стро-
ении маастрихтских полиоскулюмных автоном-
ных губок Sestrocladia (Communitectum) [24, 25,
28]. Площадь скелета этих текториальных форм,
образованного несколькими конусовидными бо-
калами, которые соединены общей стенкой выше
ее отворота, составляла несколько дециметров.
Это направление в морфогенезе гексактинеллид

не получило развития, вероятно, из-за прижиз-
ненной фрагментации скелета волновыми про-
цессами и конкуренции с другими бентосными
фильтраторами.

Частичный изоморфизм скелета Aphrocal-
listes чаще проявлялся в кустистом габитусе
первичных колоний Leptophragmidae [31],
Craticulariidae, Zittelispongia Sinzov 1878. В со-
ставе Aphrocallistes известны формы с выростами
и лопастями (A. cylindrodactylus, A. lobatus), суб-
радиально исходящими от центральной части
скелета [13, 14]. Среди кампанских-маастрихт-
ских Leptophragmidae Восточно-Европейской
провинции выделены формы с ложной и вто-
ричной парагастральной полостью Lobatiscyphia
khitovi Pervushov, 1997 и L. khudjakovi Pervushov,
1999 [5]. Но в строении этих губок на узкой
боковой поверхности протяженных радиально
ориентированных лопастей обособлены выросты
с субоскулюмами.

Строение дермальной скульптуры Aphrocal-
listes, очертания и плотность расположения мел-
ких прозопор, очертания которых изменяются
на участках седловин и изгибов стенки, порой
сходны с таковыми у представителей поздне-
маастрихтских Craticulariidae и Leptophragmidae
(см. табл. 2, фиг. 2). Отдельные сектора дер-
мальной скульптуры Sporadoscinia (Ventriculitidae,
Lychniscosa) напоминают соотношение элемен-
тов скульптуры Aphrocallistes (Hexactinosa), отли-
чаясь иррегулярным расположением. Проявления
изоморфизма среди Lychniscosa и Hexactinosa
подтверждают значимость первоначального изу-
чения строения спикульной решетки этих губок.

Видовой состав позднемеловых Aphrocallistes

Известно описание более дюжины видов,
среди которых чаще упоминается A. alveolites
(Roemer, 1841). Вероятно, морфология этого вида
воспринимается исследователями очень широко
в силу рассмотрения скелетов неполной сохран-
ности и их фрагментов. Это способствовало
формированию представлений о существенном
стратиграфическом диапазоне распространения
этого вида: от сеномана, возможно, – сантона,
по маастрихт [9]. Кроме A. alveolites, извест-
ны упоминания позднемеловых представителей
рода: A. variopora (Schlüter, 1895); A. gracilis
Schluter, 1895; A. cylindrodactylus Schrammen,
1912; A. lobatus Schrammen, 1912; A. verrucosus
Lagneau-Herenger, 1962; A. macroporus Lagneau-
Herenger, 1962; A. kazimierzensis Hurcewicz, 1968;
A. bochotnicensis Hurcewicz, 1968; A. mammillaris
Hurcewicz, 1968; A. vistulae Hurcewicz, 1968;
A. Hurcewiczae Trestijan, 1972; A. coronatus
Malecki, 1980 [= A. cylindrodactylus Schrammen,
1912 [16]]; A. caliciformis Swierczewska-Gladysz,
2006. Преимущественно это формы, которые
установлены в кампанских и маастрихтских от-
ложениях. Сравнительный анализ характеристик
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видов Aphrocallistes, голотипов и последующих
описаний ранее уже приводился исследователя-
ми [9, 13, 14]. В этих публикациях отмечено,
что описание видов реализовывалось на основе
разных морфологических элементов скелета: зна-
чений толщины стенок, строении ее дермальной
поверхности и т. п. При рассмотрении фоссилий
не обращалось внимания на строение скелетов,
которые образованы либо одним (одиночные фор-
мы), либо несколькими модулями (колониальные
форм). Отчасти это объясняется фрагментарной
сохранностью скелетов.

Стратиграфическая приуроченность

Считается, что представители Aphrocallistidae
появились в раннемеловое время, распространи-
лись в позднем мелу и существуют в настоящее
время [7, 26, 27, 32].

Сеноман. Предполагается, что наиболее ран-
ние представители рода проявились на западе
Западно-Европейской (Франция [7]) и юго-запа-
де Восточно-Европейской провинций (нижний
сеноман Подола [4] и верхний сеноман Придне-
стровья [3]).

Турон, коньяк.Достоверные упоминания о на-
ходках отсутствуют.

Сантон. Представители рода описаны из сан-
тонских [11] или коньяк-сантонских [16] мергелей
юго-востока Польши, в окрестностях Кракова.
Ссылки на находки Aphrocallistes на территории
Поволжья из пород коньяка-кампана не находят
подтверждения.

Кампан. Находки скелетов известны из раз-
резов северо-западной Германии [10, 14, 15].
На территории Польши они описаны из пород
нижнего и верхнего кампана [9, 13, 17]. Фрагмен-
ты фосфатных скелетов выделены из прослоев
фосфоритовых желваков в терригенных породах
кампана-маастрихта Примугоджарья и, предполо-
жительно, Тургайской седловины.

Маастрихт. Многие скелеты фрагментиро-
ваны, лимонитизированы или сохранились в виде
кремниевых конкреций во вмещающих мерге-
лях. На территории Германии находки происходят
из окрестностей Ганновера и о. Рюген [12, 33].
В Польше относительно более многочисленные
и разнообразные Aphrocallistes описаны из по-
род нижнего и верхнего подъярусов [9, 17, 18].
Представители рода отмечены в породах верхне-
го маастрихта Подола [4] и сенона Англии [34,
35]. На территории Поволжья фрагменты скеле-
тов этих губок встречены в разрезах карбонатных
пород Вольской структурной зоны и на севере
Мордовии (Ардатов).

Палеоцен. Дат. Фрагменты Aphrocallistes
установлены в Вольской структурной зоне, разрез
Красный Октябрь-2, в линзе, залегающей в ос-
новании силицитов (нанопланктонная зона NP-
2–4), совместно со скелетами демоспонгий [21].

Фрагменты скелетов выделены из плотных дет-
ритусовых известняков в основании палеоцена
разреза Озинки [20].

Проявление климатической зональности
в расселении позднемеловых Aphrocallistes

Ареал Aphrocallistes приурочен к Европей-
ской палеобиогеографической области [9, 36]
и в значительной степени – Западно-Европей-
ской провинции. Бо́льшая часть местонахожде-
ний, из которых известны находки скелетов этих
губок хорошей сохранности, расположены на тер-
ритории Западной Европы [6–18]. Известные
материалы – по Восточно-Европейской провин-
ции малочисленны и фрагментарны (см. табл. 2)
и лишь дополняют представления о кампанском-
маастрихтском и датском спонгиокомплексах. Со-
общества губок, в составе которых описаны
Aphrocallistes из альбских-сеноманских и сан-
тонских-маастрихтских отложений Волыно-По-
долии, Приднестровья и южной Польши [3, 4, 11,
16], характеризуют палеобиохорию, переходную
между Средиземноморской областью и Восточ-
но-Европейской провинцией. Динамика ареалов
гексактинеллид свидетельствует об их продвиже-
нии в позднеальбское-сеноманское время именно
в пределах Польско-Азовской экотонной субпро-
винции [24, 37, 38] и последующем расселении
в восточном и северо-восточном направлениях.

Предварительный анализ альбских и сено-
манских спонгиокомплексов позволяет заметить,
что спонгиофауна юго-востока Восточно-Евро-
пейской провинции представляет собой пионер-
скую фазу формирования здесь губковых сооб-
ществ, отличаясь от губок Польско-Азовской суб-
провинции консервативным таксономическим со-
ставом и меньшими значениями параметров ске-
лета [39]. На протяжении позднемеловой эпохи
сохранялась обособленность спонгиосообществ
этих палеобиохорий, выражавшаяся в их таксоно-
мическом составе и динамике ареалов.

Выводы

1. Характеристика позднемеловых Aphrocal-
listes отражает несистемный подход к изуче-
нию морфологии скелетов гексактинеллид, опи-
сание которых основывалось на единичных, по-
рой фрагментированных, экземплярах. Выделе-
ние и описание видов основывалось на разных
доступных критериях: габитус скелета и толщи-
на стенки, размеры и плотность расположения
остий, наличие/отсутствие оскулярных отверстий
и т. д. Пространное понимание вида способ-
ствовало формированию мнения о широком пло-
щадном распространении и значительном стра-
тиграфическом диапазоне встречаемости видов
Aphrocallistes, в частности A. alveolites.

2. Ареал позднемеловых-палеоценовых
Aphrocallistes – Европейская палеобиогеогра-
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фическая область. Кампанские-маастрихтские
представители рода – характерные представители
губковых поселений Западно-Европейской про-
винции. Здесь условия обитания Aphrocallistes
в относительно глубоководном и теплом бассейне
во многом совпадали с обстановками автохтон-
ного захоронения. Это способствовало хорошей
сохранности сложно построенных скелетов ко-
лониальных губок. Расселение представителей
рода в пределы Восточно-Европейской провин-
ции было ограничено более низким термическим
режимом придонных вод мелководных бас-
сейнов. Здесь Aphrocallistes редки и известны
из кампанских-маастрихтских и датских образо-
ваний, скелеты полной сохранности отсутствуют.
Фосфатизированные фрагменты скелетов сви-
детельствуют о захоронении губок в условиях
активной гидродинамики в интервале верхней
сублиторали. Рассмотрение динамики ареалов
гексактинеллид, в частности, Aphrocallistes,
на протяжении альбского-палеоценового времени
может послужить одним из критериев для обос-
нования выделения Польско-Азовской экотонной
подпровинции.

3. В позднем кампане и маастрихте сре-
ди существовавших в это время гексактинеллид
все более заметны проявления конвергентного
развития. Это прослеживается в преобладании
в составе спонгиосообществ форм со сложной
архитектоникой скелета и высокого уровня мо-
дульной организации – автономий и колоний.
Полный или частичный изоморфизм, гомеомор-
физм в составе отряда Hexactinosa прослеживает-
ся на примере кустистых колоний Craticulariidae,
Leptophragmidae, Zittelispongiidae. Сходные тен-
денции предполагаются и в формировании ма-
астрихтских полиоскулюмных форм, автоном-
ных (Ventriculitidae) и первичных колониальных
(Aphrocallistidae). Завершающие стадии поздне-
мелового этапа истории гексактинеллид характе-
ризуются проявлением тенденций конвергентно-
го развития. Это было обусловлено смещением
ареалов губок в нижние интервалы сублитора-
ли и псевдоабиссали, адаптацией к обитанию
в биотопах с минимальной ламинарной динами-
кой прохладных придонных вод.

4. Среди позднемеловых гексактинеллид,
в том числе существовавших в кампанское-ма-
астрихтское время, Aphrocallistes выделяются
идеальным соотношением площади, занимае-
мой остиями, и очень тонкими позитивными
элементами скульптуры. При этом толщина
скелетообразующей стенки несколько больше,
чем у многих гексактинеллид со скульптурой
(Leptophragmidae) и без нее (Camerospongiidae,
Zittelispongiidae). Кустистый морфотип колони-
альных форм со многими модулями и выростами,
высокая проницаемость стенки способствовали
успешной адаптации представителей Aphrocal-
listes к обитанию на глубине, что и позволило
им пережить вымирание многих представителей

гексактинеллид в кампанское-маастрихтское вре-
мя [40].
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