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ВВЕДЕНИЕ

Поздний палеозой и, в частности, пермский пе-
риод – время, когда дифференциация морских фаун
проявилась очень ярко. В определенной степени это
объясняется похолоданием климата (особенно в ран-
ней перми), но, вероятно, в большей степени – гео-
кратическим характером пермского отрезка геоло-
гической истории Земли, выразившемся в образова-
нии многочисленных биогеографических барьеров на
фоне формирования суперматерика Пангея-2.

В пермском периоде впервые в геологической
истории Земли отчетливо проявилось биполярное (ан-
титропическое) распространение таксонов практичес-
ки во всех группах биоты. Двустворчатые моллюски
также очень отчетливо иллюстрируют этот феномен.

Все исследователи признают существование в
перми трех крупных биохорий высокого ранга: Бо-
реальной, Тетической и Гондванской (Нотальной),
которые мы рассматриваем в ранге надобластей (см.
рисунок). В свою очередь, в их пределах разные
специалисты по разным группам фауны выделяют
различные провинции (Устрицкий, 1986; Ганелин,
Котляр, 1984; Грунт, 1995). Также отметим, что ряд
регионов на протяжении пермского периода принад-

лежал различным биохориям. В частности, это ка-
сается Урала, до середины ранней перми входивше-
го в состав Тетической надобласти (Ганелин, Кот-
ляр, 1984). То же самое относится и к ряду отдель-
ных провинций (например, Новоземельскую провин-
цию Бореальной надобласти по двустворчатым мол-
люскам до начала средней перми мы включаем в
состав Западнобореальной области, тогда как позднее
она уже входит в Восточнобореальную область).

Цель нашего обобщения – рассмотрение в об-
щих чертах пермской глобальной биогеографии мор-
ских двустворчатых моллюсков перми. Основное
внимание уделено характеристике двустворок Бо-
реальной надобласти, которые и являются главным
объектом исследований автора.
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Тетическая надобласть охватывает бассейны
Южной Монголии, Приморья, Корякии, Японии,
Северной Америки (кроме Юкона и Канадского Арк-
тического архипелага), Средиземноморья, Северного
Кавказа, Ирана, Памира, Индокитая, Южного Ки-
тая, Малазии и характеризуется исключительным
богатством таксономического состава двустворча-

ПАЛЕОБИОГЕОГРАФИЯ

УДК 551.8.07:551.736+574.9

О ГЛОБАЛЬНОЙ БИОГЕОГРАФИИ ПЕРМСКИХ МОРСКИХ
ДВУСТВОРЧАТЫХ МОЛЛЮСКОВ

А. С. Бяков

Северо-Восточный комплексный научно-исследовательский институт им. Н. А. Шило ДВО РАН,
Северо-Восточный государственный университет, г. Магадан

E-mail: stratigr@neisri.ru

Рассмотрены основные черты глобальной биогеографии пермских морских двустворчатых
моллюсков. Отчетливо выделяются три биохории высокого (надобластного) ранга – Бореальная,
Тетическая и Гондванская (Нотальная). В Тетической надобласти широко проявлен эндемизм
на семейственном уровне. Характерны многие группы двустворок, отсутствующие в бассейнах
умеренных широт – посидонииды, энтолииды, аннуликонхиды, изогномонииды, остреиды,
алатоконхиды и др. В Бореальной надобласти, разделенной на Восточнобореальную и
Западнобореальную области, установлено лишь одно эндемичное семейство Kolymiidae. Пред-
ставители этого семейства доминируют в восточной части надобласти, позволяя обособлять
Восточнобореальную область. Здесь также велика доля родов, имеющих биполярное
распространение. Западнобореальная область выделяется прежде всего широким развитием
птериаций, миалинид, митилид, псевдомонотисов, цирторостр, нечаевий. Для Гондванской на-
добласти специфичны семейства Euridesmidae и Permoceramidae, имеется несколько эндемич-
ных подсемейств пектиноидных. Так же, как и в Бореальной надобласти, широко проявлен
феномен биполярности.
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Биогеографическое районирование пермских морских бассейнов мира по двустворчатым моллюскам. Па-
леогеографическая основа по: Scotese, 2001. Бореальная надобласть (I, 1–16): Восточнобореальная область (Ia, 1–7):
1 – Колымо-Омолоно-Чукотский регион, 2 – Верхоянье и Приохотье, 3 – Забайкалье, 4 – Центральная и Северная
Монголия, 5 – Таймыр, 6 – Новая Земля, 7 – Юкон; Западнобореальная область (Iб, 8–17): 8 – Печорский бассейн,
9 – Приуралье, 10 – Поволжье, 11 – север Русской плиты, включая п-ов Канин, 12 – Шпицберген, 13 – Гренландия,
14 – Канадский Арктический архипелаг, 15 –  Прибалтика и Польша, 16 – Англия. Тетическая надобласть (II, 17–30):
17 – Северная Америка (бассейн Мидконтинента), 18 – Средиземноморье, 19 – Приморье, 20 – Южная Монголия,
21 – Корякия, 22 – Северо-Восточный Китай, 23 – Япония, 24 – Северный Кавказ, 25 – Памир, 26 – Иран, 27 – Турция,
28 – Южный Китай, 29 – Индокитай, 30 – Малазия; Гондванская  надобласть (III, 31–40): 31 – Тимор и Новая
Каледония; 32 – Новая Зеландия, 33 – Западная Австралия, 34 – Восточная Австралия, 35 – Бразилия (бассейн
Парана), 36 – Аргентина, 37 – Южная  Африка, 38 – Индостан, 39 – Тибет, 40 – Антарктида

Biogeographical zoning of the world's Permian marine basins by bivalve molluscs. Paleogeographic framework after
Scotese 2001. Boreal Superrealm (I, 1–16): East Boreal Realm (Ia, 1–7): 1 – Kolyma-Omolon-Chukotka region, 2 – Verkhoyansk
and Priokhotsk, 3 – Transbaikal, 4 – Central and Northern Mongolia, 5 – Taimyr, 6 – Novaya Zemlya, 7 – Yukon; West
Boreal Realm (Iб, 8–17): 8 – Pechora basin, 9 – Priuralye, 10 – Povolzhye, 11 – north of the Russian Plate, including the
Kanin Peninsula, 12 – Spitzbergen, 13 – Greenland, 14 – Canadian Arctic Archipelago, 15 – Baltic countries and Poland, 16 –
England. Tethys Superrealm (II, 17–30): 17 – North America (Midcontinent basin), 18 –  Mediterranean, 19 – Primorye, 20 –
Southern Mongolia, 21 – Koryakiya, 22 – North-Eastern China, 23 – Japan, 24 – Northern Caucasus, 25 – Pamir, 26 – Iran,
27 – Turkey, 28 – Southern China, 29 – Indochina, 30 – Malaysia; Gondwanan Superrealm (III, 31–40): 31 – Timor and New
Caledonia; 32 – New Zealand, 33 – Western Australia, 34 – Eastern Australia, 35 – Brazil (Parana basin), 36 – Argentina, 37 –
South Africa, 38 – Hindustan, 39 – Tibet, 40 – Antarctic

тых моллюсков (Girthy, 1910; Chronic, 1952; Chen,
1962; Ciriacks, 1963; Nakazava, Newell, 1968; Newell,
Boyd, 1970, 1995; Yancey, Boyd, 1983; и др.). Здесь
широко проявлен эндемизм на семейственном уров-
не. Характерны многие группы двустворок, отсут-
ствующие в бассейнах умеренных широт, – посидо-
нииды, энтолииды, аннуликонхиды, изогномонииды,
остреиды, алатоконхиды и др. Много паралледон-
тид, бакевеллид, миалинид, птеринеид, раличных
групп пектинодных, птеринопектинид, шизодусов и
некоторых близких к ним родов.

Интересно, что пермские сообщества двуство-
рок Северной Америки (бассейн Мидконтинента) во

многом близки  западнобореальным, отличаясь лишь
большим фаунистическим разнообразием (особенно
среди пектинаций) и присутствием некоторых специ-
фических индикаторных тетических родов (Goni-
ophora, Cassianella, Costatoria, Gryphellina) (Newell,
1940; Chronic, 1952; Ciriacks, 1963). В то же время и
в тех и в других сообществах много миалин, баке-
веллий, птеринеид, пермофорусов.

Заметим, что, как правило, двустворки являют-
ся второстепенным элементом бентосных тетичес-
ких сообществ, явно уступая, особенно в количе-
ственном отношении, брахиоподам и некоторым
другим группам (Невесская, 1998).

А. С. Бяков
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Бореальная надобласть. Бореальные сообще-
ства двустворок отличаются, прежде всего, отно-
сительно невысоким таксономическим разнообра-
зием, ранг которого не превышает семейственного
или даже подсемейственного (Newell, 1955; Logan,
1967; Муромцева, Гуськов, 1984; Бяков, 2010; и др.).
Из бореальных эндемичных подсемейств двуство-
рок можно назвать только Kolymiinae, доминирую-
щее во многих бассейнах востока Бореальной над-
области. Полностью отсутствуют здесь многие пек-
тиноидные формы (посидонииды, энтолииды, анну-
ликонхиды и др.), алатоконхиды, изогномониды, а
также уже отмеченные индикаторные тетические
роды. Весьма ограниченное распространение име-
ют птеринопектиниды, кардитиды и люциниды. Не-
редко в сообществах значительную роль играют ну-
кулиды; велика доля родов, имеющих биполярное
распространение, особенно Merismopteria, Undo-
pecten, Myophossa, Cosmomya, Praeundulomya, Va-
cunella, Myonia, Megadesmus, Pyramus, Stut-
сhburia.

Важнейшей группой пермских двустворчатых
моллюсков Бореальной надобласти являются ино-
церамоподобные двустворки-колымииды, использу-
емые для биогеографического районирования мор-
ских бассейнов (Бяков, 2010). Особенно они харак-
терны для восточной (высокоширотной) ее части,
позволяя обособлять Восточнобореальную (Высо-
кобореальную) область, включающую морские
бассейны Северо-Восточной Азии (кроме Корякии) –
Верхоянье и Колымо-Омолоно-Чукотский регион,
Таймыр, Новую Землю, Забайкалье, Центральную и
Северную Монголию.

Одним из наиболее специфичных таксонов Вос-
точнобореальной области является областной энде-
мик – род Kolymia, а также другие эндемичные роды
иноцерамоподобных двустворок: Intomodesma,
Cigarella, Costatoaphanaia, Praekolymia, Taimyro-
kolymia и Okhotodesma, ряд представителей других
родов двустворок – Parenia, Kolymopecten, Omo-
lonopecten, Verchojanogrammysia.

В восточнобореальных бассейнах велика доля
родов, имеющих биполярное распространение, осо-
бенно Aphanaia, Maitaia, Atomodesma, Glyptoleda,
Merismopteria, Undopecten, Myophossa, Cosmomya,
Praeundulomya, Vacunella, Cunavella, Myonia,
Pachymyonia, Megadesmus, Pyramus, Stutchburia.
Многие из них используются для более детального
биогеографического районирования в пределах Во-
сточнобореальной области. Присутствие эндемичных
таксонов двустворок родового и видового рангов
(так называемых индикаторных) для разных времен-
ных интервалов позволяет четко обособлять в пре-
делах Восточнобореальной области ряд провинций
(Бяков, 2013).

Западнобореальная (Низкобореальная) об-
ласть включает в себя бассейны Англии, Прибал-
тики, Польши, север Русской плиты (в том числе
п-ов Канин), Печорский бассейн, Урал и Приура-
лье, Поволжье, Шпицберген, Гренландию и Канадс-
кий Арктический архипелаг.

Эта область выделяется, прежде всего, широким
развитием птериаций (Bakewellia, Pseudobakewellia
и Cyrtodontarca), миалинид (Myalina, Pseudomyalina,
Promyalina, Liebea), митилид, псевдомонотисов,
цирторостр, нечаевий. Последние особенно харак-
терны для Западнобореальной области и могут рас-
сматриваться в качестве индикаторных. Однако, по-
видимому, имели место отдельные инвазии этого
рода и в бассейны Восточной Австралии (Бяков,
2011). Кое-где в западнобореальных бассейнах (Грен-
ландия, Шпицберген, Печорский бассейн, п-ов Ка-
нин) отмечаются также редкие иноцерамоподоб-
ные формы (Evenia, Maitaia, Costatoaphanaia, Apha-
naia).

В Западнобореальной области количество бипо-
лярных таксонов среди двустворок гораздо мень-
ше, чем в Восточнобореальной. Кроме редких пред-
ставителей родов Aphanaia, Undopecten, Praeun-
dulomya, Myonia и Cunavella, известных из Печорс-
кого бассейна, здесь встречены Pseudomonotis,
Megadesmus и Oriocrassatella (Поволжье), Pseu-
domyalina и Merismopteria (Приуралье), а также
Pyramus и Myophossa (север Русской платформы);
здесь же отмечены Praeundulomya, Myonia и
Megadesmus.

В пределах Западнобореальной области на осно-
вании доминирования тех или иных групп двуство-
рок и присутствия эндемичных таксонов, преиму-
щественно видового ранга, можно обособить ряд
провинций (Бяков, 2013).

В отличие от бассейнов Тетиса, в некоторых бо-
реальных бассейнах (в частности, цехштейновом
бассейне Западной Европы и северо-восточноази-
атских) двустворки являются одной из главных групп
бентоса, так как представлены в большом количестве
и иногда даже играют породообразующую роль.

В то же время изучение двустворчатых моллюс-
ков восточной части Бореальной надобласти пока-
зало их значительное таксономическое разнообра-
зие, в ряде случаев не уступающее таковому или
даже превосходящее его в некоторых бассейнах над-
области Тетис, что позволяет рассматривать эту груп-
пу в качестве одного из самых важных компонен-
тов пермской морской биоты (Бяков, 2010).

Гондванская (Нотальная) надобласть вклю-
чает в себя морские бассейны Южной Америки (Ар-
гентина и Бразилия), Южной Африки, Индостана,
Тибета, Океании (Тимор и Новая Каледония), Ан-
тарктиды, Западной и Восточной Австралии и Новой
Зеландии. Сообщества двустворчатых моллюсков,
так же как и в Бореальной надобласти, характеризу-
ются относительно невысоким таксономическим
разнообразием (Dickins, 1956; Waterhouse, 1964,
2001; Rocha-Campos, 1970; Runnegar, 1970, 1972;
Gonzalez, 1974; и др.). Очень примечательно при-
сутствие в ранней перми эндемичного семейства
Euridesmidae, а в средней – Permoceraminae. Имеет-
ся несколько эндемичных подсемейств пектиноид-
ных, недавно установленных Б. Уотерхаузом (Water-
house, 2001, 2008). Характерно также распростра-
нение группы иноцерамоподобных двустворчатых

О глобальной биогеографии пермских морских двустворчатых моллюсков
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моллюсков подсемейства Atomodesmatinae, широ-
ко развито явление биполярности (на уровне родов
и даже отдельных видов). В бассейне Парана (Бра-
зильская провинция) присутствуют специфические
солоноватоводные двустворки, включающие не-
сколько эндемичных родов и эндемичное подсемей-
ство Pinzonellinae (Runnegar, Newell, 1971).

Интересно отметить, что пермские бивальвиевые
фауны Аргентины обнаруживают сходство с бо-
реальными только на родовом уровне при практи-
чески полном отсутствии близких видов (Biakov,
2009).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенные исследования позволяют уверенно
выделять для пермских морских бассейнов мира три
биохории высокого (надобластного) ранга – Боре-
альную, Тетическую и Гондванскую (Нотальную).
Каждая из этих надобластей характеризуется свой-
ственным ей составом сообществ двустворок и про-
явлением эндемизма на семейственном или подсе-
мейственном уровне. Особенно это присуще Тети-
ческой надобласти, где широко проявлен эндемизм
на уровне семейств. Однако в тетических сообще-
ствах двустворчатые моллюски играют второстепен-
ную роль. Особенностью восточной части Бореаль-
ной надобласти является доминирующее значение
двустворок в сообществах бентоса. Для Бореаль-
ной и Нотальной надобластей характерно широкое
распространение биполярных таксонов, впервые
столь ярко проявившееся в геологической истории
Земли в пермском периоде.

В пределах Бореальной надобласти выделены
Восточнобореальная и Западнобореальная области.
Для первой свойственно широкое развитие группы
иноцерамоподобных двустворок и присутствие эн-
демичного подсемейства Kolymiinaе; для второй –
широкое развитие птериаций, миалинид, митилид,
псевдомонотисов, цирторостр, нечаевий. Присут-
ствие эндемичных таксонов двустворок родового и
видового рангов (так называемых индикаторных) в
разных временных интервалах упомянутых облас-
тей позволяет обособить в них ряд провинций (Бя-
ков, 2013).

Работа выполнена при финансовой поддержке
РФФИ, проекты 11-05-00053, 11-05-00950, 13-05-00520.
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ON GLOBAL BIOGEOGRAPHY OF PERMIAN MARINE BIVALVES

A. S. Biakov

The main features of the global biogeography of Permian marine bivalves are considered. Three
high-rank (Superrealm) biochores, Boreal, Tethys, and Gondwanan (Notal), are clearly distinguished.
In the Tethys Superrealm, the endemism on the family level is widely manifested. Characteristic are
many groups of bivalves not found in moderate latitude basins: posidoniids, entholiids, annuliconchids,
isognomoniids, ostreids, alatoconchids, etc. In the Boreal Superrealm divided in the East and the
West Boreal Realms, only one endemic family, Kolymiinae, has been found. Its representatives
dominate in the eastern part of the Superrealm, which permits to separate the East Boreal Realm.
Here the share of bipolarity genera is also big. The West Boreal Realm is primarily distinguished by
the wide development of pteriaceas, myalinids, mitilids, Pseudomonotis, Cyrtorostra, Netschajewia.
For the Gondwanan Superrealm, specific are Euridesmidae and Permoceramidae; there are several
endemic subfamilies of pectinoids. The bipolarity phenomenon is as widely manifested as in the
Boreal Superrealm.

Key words: paleobiogeography, bivalves, Permian.


