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Аннотация. В статье описываются примеры прикрепления двустворчатых моллюсков к поверхностям скелетов позднемеловых гекса-
тинеллидных морских губок. Прикрепление связано с адаптацией моллюсков к условиям обитания в подвижных ламинарных потоках
придонных водных масс, переносящих питательную взвесь, карбонатный материал и терригенные компоненты. Донное население
представлено в основном морскими губками – гексатинеллидами, а также двустворками, адаптированных к активной динамике при-
донных вод. Среди двустворок наиболее часты прикрепления представителей пектинид (Neithea), дианхорид (Dianchora) и остреид
(Acutostrea, Quadrostrea, Atreta, Hyotissa). Прикрепления в основном приурочены к поверхностям скелетов погибших губок с развитой
поверхностью. Представлены описания прикрепленных форм и условия, при которых такие поселения формировались. Обсуждается
пример вероятного поселения брахиопод.
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Abstract. The article describes examples of attachment of bivalves to the surfaces of skeletons of Late Cretaceous hexatinellid marine sponges.
Attachment is associatedwith the adaptation ofmollusks to living conditions inmobile laminar streams of bottomwatermasses carrying nutrient
suspension, carbonate material and terrigenous components. The bottom population is represented mainly by marine sponges, hexatinellides,
as well as bivalves adapted to the active dynamics of bottom waters. Among the bivalves, the most frequent attachments are representatives
of pectinids (Neithea), dianchorides (Dianchora) and ostreids (Acutostrea, Quadrostrea, Atreta, Hyotissa). The attachments are mainly confined
to the surfaces of skeletons of dead sponges with a developed surface. Descriptions of the attached forms and the conditions under which such
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Введение

Фоссильный материал из верхнемеловых
отложений юго-востока Русской плиты, вклю-
чая Саратовское Поволжье, позволил рассмот-
реть поселения разнообразных беспозвоночных
на сохранившихся скелетах губок. В частности,
в составе раннесантонского ориктокомплекса до-
минируют фосфатные скелеты кремневых губок,
среди которых встречены формы с прикреп-
лением цементноприрастающих раковин дву-
створчатых моллюсков. Отмечены прикрепления
мшанок и серпулид, предполагаются варианты
поселений замковых брахиопод. Анализ мате-
риала показывает, что все случаи креплений
относятся к целым или фрагментированным ске-
летам погибших губок, оказавшимися твердыми
и неперемещаемыми элементами субстрата. Это
позволяло селиться новым поколениям губок –
гексактинеллид и демоспонгий, о чем приведено
описание в предыдущей статье.

В данной публикации рассматриваются при-
меры прикреплений на поверхности скелета
гексактинеллид двустворчатых моллюсков и бра-
хиопод.

Материал и терминология

Фоссильный материал представляет собой
отдельную коллекцию фосфатизированных це-
лых и фрагментированных скелетов губок со сле-
дами крепления эпибентосной фауны. Примеры
крепления немногочисленны. Среди обширной
выборки (более 10000 экземпляров) следы при-
креплений составляют только 1%.В большинстве
случаев эти фоссилии происходят из губково-
моллюскового прослоя, залегающего в основа-
нии сантонских мергелей из местонахождений,
отмеченных в предыдущей статье.

Практически все рассмотренные примеры
прикрепления относятся к карбонатопродуциру-
ющим эпибентосным фильтраторам – сессиль-
ным сестонофагам, т. е. организмам питающихся
взвешенными в воде частицами, зоо- и фито-
планктоном и поселявшихся в условиях активной
динамики придонных вод на вторичном суб-
страте биогенного или абиогенного происхожде-
ния [1].

Крепление двустворчатых моллюсков

Крупные скелеты губок и их фрагменты
после гибели организма частично или полно-
стью погружались в осадок. Оказавшиеся ниже
поверхности осадка элементы скелета не замеща-
лись соединениями фосфатов и не претерпевали
существенных деформаций. В зависимости от на-
клонного, вертикального или перевернутого по-
ложения выступающая над поверхностью осадка

часть скелета подвергалась неравномерной фос-
фатизации. В последующем полости и изгибы
скелетообразующей стенки заполнялись пере-
мещаемым осадком вместе с фосфоритовыми
включениями и мелкими фрагментами призмати-
ческого слоя иноцерамид. При сохранении лами-
нарного перемещения придонных водных масс
на выступающих над поверхностью подвижного
осадка скелетах губок селились отдельные дву-
створчатые моллюски (Spondylus sp.), а иногда
и поселения мелких устриц и червей-трубкожи-
лов.

Изученные нами фосфоритоносные породы
отличает достаточно скудное таксономическое
разнообразие двустворок. В основном это пред-
ставители пектинид (Neithea), дианхорид (Dianc-
hora) и остреид (Acutostrea, Quadrostrea, Atreta,
Hyotissa). Иноцерамы представлены наиболее
массивными фрагментами створок или их замко-
вой частью. Практически полностью отсутству-
ют представители гетеродонтных моллюсков. Та-
кая селективность может объясняться тем, что
осадкообразование происходило на фоне актив-
ной динамики, которая, тем не менее, характе-
ризовалась разнонаправленными ламинарными
придонными течениями на небольших глубинах,
переносящих, помимо органической компонен-
ты, массу взвеси, состоящей из карбонатного
и псаммитового материала. Вероятно, такая об-
становка не способствовала распространению
гетеродонтных моллюсков. В такой динамич-
ной среде фосфоритообразование происходило
в верхних слоях подвижного осадка неравномер-
но [2], подчиняясь нагонным, возможно сезон-
ным, потокам водных масс. Не исключается влия-
ние приливно-отливных циклов [3]. Несомненно,
такие условия приводили к дезинтеграции ра-
нее накопленных (средний – верхний коньяк)
осадков на локализованных в структурном плане
участках, испытавших поднятия в предсантон-
ское время. На этих участках формировались
отмели, где преимущественно не накапливались
осадки, что в условиях теплых водных масс
способствовало формированию хардграундов [4].
С другой стороны, сложившаяся обстановка
сформировала устойчивое спонгиосообщество,
чему способствовала не столько активная при-
донная динамика, сколько переносимое водными
массами большое количество питательной взве-
си, пригодной для усвоения фильтраторов. В этих
условиях донное население было представлено
в основном губками, в подавляющем большин-
стве гексактинеллидами, а также двустворка-
ми, в основном устрицами, адаптированными
к активной динамике придонных вод. В та-
кой динамичной обстановке наиболее критичной
в жизненном цикле двустворчатых моллюсков
являлась их личиночная стадия, когда наибо-
лее выгодным было поселение на выступающих
над осадком элементах. Преимущество получали
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представители двустворчатых, которые облада-
ли способностью к цементному прирастанию
к этим твердым элементам субстрата. Очевидно,
этим можно объяснить то, что в ориктокомплексе
присутствуют преимущественно цементнопри-
растающие группы.

По завершению жизненного цикла скелеты
губок или их фрагменты отрывались придонным
ламинарным течением от места их первона-
чального положения. Во временные интервалы
высокой активности вод течение способствовало
деформации габитуса их скелета, фрагментации,
наклонному и/или перевернутому положению
целых скелетов или их фрагментов, частично
или полностью погрузившихся в осадок. При
смене нагонных потоков водных масс пелитовый
компонент вымывался, и фосфатизированные
скелеты на некоторый момент времени возвыша-
лись над поверхностью осадка. На поверхности
такого субстрата происходило развитие цемент-
ноприрастающих таксонов двустворок. При этом
необходимо отметить некоторую селективность
поверхностей, к которым прирастали моллюски.
Обычно эпибионты характеризуются значитель-
но меньшими размерами и весом, чем объекты,
на которых они поселялись, и динамичной мор-
фологией створок раковины. Крупные створки
устриц формировались на субплоских поверхно-
стях Ventriculitidae, Guettardiscyphia, Zittelispon-
gia. На субплоских фрагментах скелетов кони-
ческого и цилиндрического габитуса отмечены
поселения мелких устриц. На крупных скелетах
лабиринтовых форм, отличающихся наличием
многих дихотомирующих ветвей и зияний (Beck-
sia, Plocoscyphia), отмечены синхронные поселе-
ния разных мелкоразмерных двустворок.

Наиболее часто прирастание наблюдается
на поверхностях скелетов вентрикулитид и реже –
на сложных поверхностях лабиринтовых форм
Polyscyphia, Plocoscyphia, Becksia и Labyrintho-
lites. Очень редки находки приросших створок
к поверхностям демоспонгий. Отсутствуют сле-
ды прирастания к гладкой поверхности скелетов
Etheridgia.

Наиболее ярким примером прирастания яв-
ляется правая створка раковины Dianchora sp.,
расположенная на наружной поверхности стерж-
ня Sororistirps sp. (табл. 1, фиг. 1). Хорошо заме-
тен сформированный, по мере развития моллюс-
ка, цоколь, приподнимающий створку в нижней
части стержня Sporadoscinia (табл. 1, фиг. 2, а, б).
Выделяющиеся цоколи выразительны на дер-
мальной поверхности Lepidospongia sp. (табл. 2,
фиг. 2), верхнем крае Ventriculites sp. (табл. 2,
фиг. 3), боковых поверхностях фосфатного бо-
кала Microblastium (табл. 3, фиг. 2), фрагменте
скелета губки-гексактинеллиды (табл. 3, фиг. 4).
Аналогичные примеры прирастания спондилид
известны из сеноман-туронских отложений юж-
ной Германии, где показано их прикрепление
на поверхности губки Stauronema carteri Sollas [5].

Из нижнекампанских отложений описан при-
мер широкого и ажурного цоколя прикрепленной
створки Spondylus cf. lineatus Goldf. к игольча-
той поверхности губки ChondriophylIum plicatum
(Hinde) [6]. Среди прикрепленных двустворок
чаще всего указываются представители Spondy-
lus sp. [2, 5–7]. Однако В. А. Собецкий [8] пока-
зал существенные различия связочного аппарата
между родами Spondylus Linneé и Dianchora J.
Sowerby, отметив самостоятельность последне-
го рода и наличие прирастающей макушки или
всей поверхности правой створки. Эти разли-
чия отражены в сводках по двустворкам [9–11],
и мы считаем справедливым указывать дианхор
среди прирастающих эпибионтов.

Другим примером прирастания являются
небольшие тонкие левые створки Atreta, плотно
прикрепленные к субстрату всей поверхностью
(табл. 1, фиг. 3; табл. 2, фиг. 5). Аналогич-
ные примеры известны среди позднемеловых
эпибионтов Богемского бассейна Чехии [12].
Среди цементных прирастателей они упомина-
ются в широком стратиграфическом диапазоне:
от сеномана по даний [13, 14]. Изучены и на-
ходки Spondylus sp., покрывающих скалистый
субстрат в прибрежных отложениях верхнего
сеномана – нижнего турона Богемии (Чехия).
Проанализирован факт о рецентной ориентации
цементноприрастающих створок. При интерпре-
тации причин такой предпочтительной ориента-
ции рассматривается потребность в сборе пищи
и, возможно, в лучших условиях газообмена [15].
В нашем случае трудно заключить, существова-
ла ли изначально ориентировка створок прирас-
таюших раковин, поскольку активная динамика
вод приводила к дезориентированному погруже-
нию в осадок твердого субстрата скелетов губок.

Не менее часты прикрепления к скелетам
губок раковин пикнодонтидных устриц. Их ма-
кушка, и в целом левая створка, сильно видоизме-
няются в виде ксеноморфной площадки, которая
полностью повторяла поверхность субстрата,
к которому она крепилась [16]. По отношению
к фосфатным скелетам губок примерами могут
служить приросшая устрица на дермальной по-
верхности отворота стенки Ventriculites cribrosus
(Phill.) (см. табл. 2, фиг. 1, а, б) или раковина
Pycnodonte sp., приросшая к уплощенной поверх-
ности сбоку у основания губки Polyscyphia sp.,
выросшей, в свою очередь, на поверхности
фосфоритовой гальки (см. табл. 1, фиг. 4). Доста-
точно редкими, в части сохранности, являются
полные правая и левая створки особи Pycno-
donte sp., прикрепленной к узкой дермальной
поверхности Zittelispongia sp. (см. табл. 2, фиг. 4).
Примеры видоизменений прикрепленных ство-
рок раковин к поверхности твердого субстрата,
повторяющие его морфологию, а также их стра-
тиграфическое значение анализировались ранее
на раковинах средне- и верхнеюрских грифей
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[17–20], а также позднемеловых пикнодонтид [2,
16, 21, 22].

Отдельно следует рассмотреть факт прирас-
тания пикнодонтидной устрицы к нефосфатизи-
рованному скелету Zittelispongia sp., захоронен-
ному в писчем мелу (см. табл. 1, фиг. 5, а, б). При
извлечении из породы сохранился лишь фраг-
мент левой створки, покрывающий значитель-
ную часть дермальной поверхности. Вероятно,
такое поселение моллюска было прижизненным.
Нечто подобное описывалось ранее из верхне-
маастрихтских отложений Донбасса [2]. Жизнен-
ный цикл моллюска начинался с прикрепления
к поверхности живой губки в глубоководных
условиях, где рыхлый и топкий карбонатный
осадок давал преимущество особям, которые
прирастали к любым объектам, выступающим
над осадком. Возможно, по мере роста, ракови-
на моллюска ограничила поступление пищевых
частиц для губки, таким образом исходный ком-
менсализм моллюска переродился в паразитизм.

Среди других цементноприрастающих форм
следует отметить представителей подсемейства
лофиин (Hyotissa) и остреин (Acutostrea, Qu-
adrostrea), приросшие створки которых просле-
жены на фосфатных скелетах губок. Подобные
примеры демонстрируют раковины, полностью
покрывшие в процессе роста фрагменты скеле-
тов Zittelispongia и Guettardiscyphia (см. табл. 1,
фиг. 6; табл. 2, фиг. 6, 7; табл. 3, фиг. 3, а, б).
Необходимо отметить, что в условиях активной
динамики придонных вод большие и уплощен-
ные поверхности фрагментов или целые скелеты
губок оказывались удобной площадкой для при-
крепления (см. табл. 3, фиг. 5, а, б; фиг. 6).

Объяснения к таблицам. Масштабная линейка соответ-
ствует 10 мм. Сокращения: SSU-SVB – Саратовский
госуниверситет, коллекция В. Б. Сельцера; SSU-PEM –
Саратовский госуниверситет, коллекция Е. М. Первушо-
ва; PMЗ – Региональный музей Землеведения Саратовско-
го госуниверситета.

Таблица 1. Крепление двустворчатых моллюсков к ске-
летам погибших губок. Фиг. 1. Правая створка раковины
Dianchora sp., приросшая к дермальной поверхности So-
roristirps sp. Экз. SSU-SVB,№ 29/Sp-06. Саратовская обл.,
Пудовкино, основание сантона. Фиг. 2. Створка раковины
Dianchora sp., приросшая к дермальной поверхности Spo-
radoscinia sp. Экз. SSU-SVB, № 29/Sp-03: 3а – сбоку, 3б –
то же, с увеличением Х2. Саратовская обл., Пудовкино,
сантон. Фиг. 3. Створка раковины Atreta sp., прикреп-
ленная к поверхности Zittelispongia sp. Экз. SSU-SVB,
№ 81/Sp-07. Саратовская обл., Александровка, сантон.
Фиг. 4. Раковина Pycnodonte sp., приросшая к уплощен-
ной поверхности в основании Polyscyphia sp. – губки,
выросшей на поверхности фосфоритовой гальки (пока-
зано стрелкой). Экз. SSU-PEM, № 122/1655. г. Саратов,
сантон. Фиг. 5. Створка Pycnodonte s.l., приросшая к дер-
мальной поверхности Zittelispongia sp. ind. Экз. SSU-
PEM, № 122/8945: 5а – сверху, 5б – сбоку. Волгоград-
ская обл., Каменный Брод, средний коньяк. Фиг. 6. Правая
створка раковиныHyotissa, приросшая к фрагменту Napa-
eana sp. ind. Экз. SSU-SVB,№ 30/Sp-04. Саратовская обл.,
Багаевка, сантон (цвет онлайн)

Благоприятные условия для роста моллюска
приводили к увеличению размеров раковины,
которая нередко превышала размеры элементов
твердого субстрата. Личинки устриц порой лишь
цеплялись за край фрагмента губки, а в после-
дующем размер их створок значительно превы-
шал размер объекта, к которому они крепились.
Примером может служить экземпляр раковины
Hyotissa (см. табл. 3, фиг. 1, а, б), изначально
прикрепившейся левой створкой к поверхно-
сти фрагмента губки Guettardiscyphia. Раковина,
по мере роста, увеличилась в размере и массе.

Таблица 2. Крепление двустворчатых моллюсков и бра-
хиопод к скелетам погибших губок. Фиг. 1. Левая створка
раковины Pycnodonte sp. ind., приросшая на дермаль-
ной поверхности отворота стенки Ventriculites cribrosus
(Phill.). Экз. PMЗ, № 02/205: 1а – сбоку, 1б – снизу. Са-
ратовская обл., Александровка, сантон. Фиг. 2. Правая
створка раковины Dianchora sp., приросшая к дермаль-
ной поверхности стенки Lepidospongia sp. Экз. SSU-SVB,
№ 81/Sp-09. Саратовская обл., Александровка, сантон.
Фиг. 3. Правая створка раковины Dianchora sp., прирос-
шая к дермальной поверхности Ventriculitidae. Экз. SSU-
PEM, № 122/5667. Саратовская обл., Александровка, сан-
тон. Фиг. 4. Целая раковина, правая и левая створки
Pycnodonte sp. ind., прикрепленная к боковой поверх-
ности Zittelispongia sp. ind. Экз. SSU-PEM, № 121/1046.
г. Саратов, Лысая гора, сантон. Фиг. 5. Мелкие створки
раковин Atreta sp., прикрепившиеся к дермальной по-
верхности Microblastium sp. ind. Экз. SSU-SVB, № 81/Sp-
010. Саратовская обл., Александровка, сантон. Фиг. 6.
Правая створка раковины Hyotissa sp. ind., прирос-
шая к узкой поверхности Zittelispongia sp. ind. Экз.
SSU-PEM, № 122/1807. Саратовская обл., Пудовкино,
нижний сантон. Фиг. 7. Крепление правой створки Hy-
otissa sp. ind. к фрагменту скелета Petrofavosum sp. Экз.
SSU-SVB, № 29/Sp-03. Саратовская обл., Пудовкино,
нижний сантон. Фиг. 8. Раковины брахиопод Concinnit-
hyris sp. на поверхности Leptophragmidae. Экз. SSU-PEM,
№ 121/1687. Саратовская обл., Александровка, нижний
сантон (цвет онлайн)

Таблица 3. Крепление двустворчатых моллюсков к ске-
летам погибших губок. Фиг. 1. Левая створка раковины
Hyotissa sp. ind., приросшая к фрагменту лопасти Gu-
ettardiscyphia sp. ind. Экз. SSU-PEM, № 4616/173: 1а –
сверху, 1б – сбоку. г. Саратов, Заплатиновка, нижний сан-
тон. Фиг. 2. Неполная створка раковины Dianchora sp.,
приросшая к боковой поверхности Microblastium sp. ind.
Экз. SSU-SVB, № 81/Sp-011. Саратовская обл., Алексан-
дровка, нижний сантон. Фиг. 3. Правая створка раковины
Acutostrea sp. ind., приросшая к фрагменту лопасти Gu-
ettardiscyphia sp. ind. экз. SSU-SVB, № 81/Sp-012: 3а –
сбоку, 3б – смежная поверхность лопасти. Саратовская
обл., Александровка, нижний сантон. Фиг. 4. Правая
створка раковины Dianchora sp., приросшая к боковой
поверхности фосфатного скелета губки. Экз. SSU-SVB,
№ 81/Sp-013. Саратовская обл., Александровка, нижний
сантон. Фиг. 5. Створка раковины Hyotissa sp. ind., при-
росшая к фрагменту скелета Petrovafosum sp. ind. Экз.
SSU-SVB, № 80/Sp-04. Саратовская обл., Широкий Бу-
ерак (Саратовский р-н), нижний сантон. Фиг. 6. Левая
створка раковины Quadrostrea sp., cf. tetragona (Bayle),
приросшая к поверхности фосфатного скелета гексакти-
неллиды. Экз. SSU-SVB, № 29/Sp-011. Саратовская обл.,
Пудовкино, нижний сантон (цвет онлайн)
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Сместившийся центр тяжести опрокинул створ-
ку вместе с объектом прирастания, и она легла
на неровную поверхность осадка, повторив его
конфигурацию.

В условиях подвижных придонных вод,
помимо двустворок и губок, существовали бра-
хиоподы – гиббитирины (устное сообщение
Е. И. Ильинского, СГУ, 2025 г.). Эти орга-
низмы не являются цементноприрастающими.
Они обитали, по-видимому, прикрепляясь ножка-
ми к прочной поверхности фосфатных скелетов
спонгий, на местах, которые экранировались
от активных водных потоков частично погружен-
ными в осадок фрагментами и целыми скелетами
губок. Известны раковины брахиопод с со-
мкнутыми створками, хорошо сохранившиеся
в парагастральных полостях вентрикулитид [23].
Особенности крепления этих организмов к во-
дорослям и иным придонным объектам не поз-
воляют утверждать, что они так же крепились
к скелетам губок. Но отмеченные особенности
частого захоронения раковин брахиопод в поло-
стях и углублениях скелета кремневых губок поз-
воляют предположить, что замковые брахиоподы
могли селиться и на них. Возможно и субавтох-
тонное захоронение раковин брахиопод, ракови-
ны которых после гибели организма срывались
с места их первичного обитания, с некоторым
перемещением по поверхности осадка, и захо-
ранивались, попадая в полости скелета губки.
Современные брахиоподы могут существовать
на небольших глубинах при условии сильных
течений, имеющих скорость до 2 метров в секун-
ду [24]. На территории современного Поволжья
подобные условия предполагаются в пределах
локальных отмелей в конце коньякского – нача-
ле сантонского времени. Лопастной скелет губки
Leptophragmidae, вероятно, служил местом оби-
тания Concinnithyris sp. (см. табл. 2, фиг. 8).

Заключение
В пределах локальных мелководий, обра-

зовавшихся в конце коньяка и начале сантона
на территории современного Поволжья, высо-
кая динамика моря способствовала обогащению
водной среды кислородом и взвешенными пи-
тательными частицами. Сложившиеся условия
определили массовое расселение на поверхности
дна кремневых губок, гексактинеллид и демо-
спонгий. Та же активная динамика водной среды
приводила к отрыву скелетов погибших губок
от места их первоначального обитания. Частич-
но погруженные в осадок, они подвергались
фосфатизации, образуя элементы твердого суб-
страта. Эти устойчивые элементы поверхности
дна становились объектами крепления цементно-
пристающих двустворчатых моллюсков. В усло-
виях мелководья эта стратегия была наиболее
рациональной для образования моллюсковых по-
селений Dianchora, Acutostrea, Quadrostrea, Atreta
и Hyotissa. Селективность креплений связана

с морфологией поверхности скелета губок. Ча-
ще всего крепление отмечено на поверхностях
вентрикулитид. Сложные лабиринтовые поверх-
ности Polyscyphia, Plocoscyphia, Becksia и Laby-
rintholites, вероятно, были менее пригодны для
развития моллюсков. Очень редки находки при-
росших створок к поверхностям демоспонгий.
Отсутствуют следы прирастания к гладкой по-
верхности скелетов Etheridgia. В качестве дискус-
сионных рассматриваются находки «приросших»
к скелетам губок раковин брахиопод.
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