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Аннотация 

Морские двустворчатые моллюски являются хорошими индикаторами климатиче-

ских изменений в перми Северо-Востока Азии. В работе показано, что таксоны дву-

створок родового ранга можно подразделить на тропические, теплолюбивые, умеренно 

теплолюбивые (низкобореальные) и холоднолюбивые (высокобореальные). Динамику 

видового разнообразия двустворок можно использовать в качестве дополнительного 

критерия распознавания климатических изменений. Отмечено, что в целом в пермском 

периоде температурные условия существования фауны двустворок в регионе были до-

статочно благоприятными. Раннепермское гондванское оледенение, по-видимому, не 

оказало влияния на состав бивальвиевых сообществ. Резкое обеднение сообществ бен-

тоса с доминированием иноцерамоподобных форм проявилось из-за похолодания во вто-

рой половине роуда – начале ворда. Два эпизода похолодания установлены в начале 

и конце кепитена. В позднем вучапине и конце чансина фиксируются эпизоды потепле-

ния, которые подтверждаются проникновением в акватории бассейнов Северо-Востока 

Азии ряда тропических таксонов. Полученные результаты имеют важное значение для 

палеоклиматических реконструкций пермского периода. 
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Введение 

Реконструкция климатов прошлого является одним из важнейших направ-

лений исследований современной геологии и связанных с нею научных обла-

стей. Особенно это касается позднего палеозоя, в течение которого произошли 

драматичные климатические изменения, во многом напоминающие позднечет-

вертичные и современные.  

Температурный режим, определяющийся в первую очередь климатом, яв-

ляется одним из основных факторов, контролирующих распространение орга-

низмов в морских бассейнах как прошлого, так и современности [1, 2].  

В фанерозойской истории Земли были временные интервалы, когда темпе-

ратурный градиент почти не проявлялся (например, в девоне), но известны и 

противоположные примеры (в частности, поздний палеозой), когда климатиче-

ская дифференциация проявлялась очень отчетливо. Особенно яркой она была 
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в пермском периоде. Морские двустворчатые моллюски, как и другие группы 

бентоса, очень наглядно иллюстрируют этот феномен. 

Цель настоящей работы – показать, что морские двустворчатые моллюски 

являются надежными индикаторами климатических изменений для перми Севе-

ро-Восточной Азии и по ним можно проводить реконструкции этих изменений. 

Общая характеристика главных пермских биохорий  

по двустворчатым моллюскам 

В пермском периоде многие исследователи признают существование трех 

крупных биохорий высокого ранга: Бореальной, Тетической и Гондванской 

(Нотальной), которые обычно рассматриваются в ранге областей или надобла-

стей (см., например, [3] и др., а также [4–6]).  

Для Тетической надобласти, охватывающей бассейны Южной Монголии, 

Приморья, Корякии, Японии, Северной Америки (кроме Юкона), Средиземно-

морья, Северного Кавказа, Ирана, Памира, Индокитая, Южного Китая, Малазии, 

характерно исключительное богатство таксономического состава двустворчатых 

моллюсков ([7–14] и др.). Здесь широко проявлен эндемизм на уровне семейств. 

Характерны многие группы двустворок, отсутствующие в бассейнах умеренных 

широт – посидонииды, энтолииды, аннуликонхиды, изогномонииды, остреиды, 

алатоконхиды и др. Много паралледонтид, бакевеллид, миалинид, птеринеид, 

раличных групп пектинодных, птеринопектинид, шизодусов и некоторых близких 

к ним родов. Для этой надобласти можно выделить специфические индикаторные 

таксоны: Pterinopectinella, Pernopecten, Annuliconcha, Leptochondria, Goniophora, 

Costatoria, Gryphellina. 

Кроме того, двустворки, как правило, являются второстепенным элементом 

бентосных тетических сообществ, явно уступая, особенно в количественном от-

ношении, брахиоподам и некоторым другим группам [15]. 

Гондванская надобласть включает в себя морские бассейны Южной Аме-

рики (Аргентина и Бразилия), Южной Африки, Индостана, Тибета, Океании 

(Тимор и Новая Каледония), Антарктиды, Западной и Восточной Австралии и 

Новой Зеландии. Сообщества двустворчатых моллюсков, так же как и в Боре-

альной надобласти, характеризуются относительно невысоким таксономическим 

разнообразием ([16–22] и др.). В ранней перми присутствует эндемичное семей-

ство Euridesmidae, а в средней – Permoceraminae. Имеется несколько эндемичных 

подсемейств пектиноидных [18, 23]. Характерно также распространение группы 

иноцерамоподобных двустворчатых моллюсков подсемейства Atomodesmatinae, 

широко развито явление биполярности (на уровне родов и даже отдельных видов).  

Бореальная надобласть делится нами на две области: Западнобореальную 

(низкоширотную) и Восточнобореальную (высокоширотную) [6]. 

Западнобореальная включает в себя морские бассейны Англии, Прибалтики, 

Германии Польши, север Русской плиты (включая п-ов Канин и о. Колгуев), 

Приуралье, Поволжье, Печорский бассейн, Шпицберген, Гренландию и Канад-

ский Арктический архипелаг. Восточнобореальная область охватывает бассейны 

северо-восточной Азии (кроме Корякии) – Верхоянье и Колымо-Омолоно-

Чукотский регион, а также Таймыр, Новую Землю, Забайкалье, центральную 

и северную Монголию. 
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Бореальные сообщества двустворок отличаются прежде всего относительно 

невысоким таксономическим разнообразием, ранг которого не превышает се-

мейственного или даже подсемейственного ([6, 24 27] и др.). Из бореальных 

эндемичных подсемейств двустворок можно назвать только Kolymiinae, доми-

нирующее во многих бассейнах восточной части Бореальной надобласти. Пол-

ностью отсутствуют здесь многие пектиноидные формы (посидонииды, энто-

лииды, аннуликонхиды и др.), алатоконхиды, изогномониды, а также вышеот-

меченные индикаторные тетические роды. Весьма ограниченное распростране-

ние имеют птеринопектиниды, кардитиды и люциниды. Нередко в сообществах 

значительную роль играют нукулиды; велика доля родов, имеющих биполярное 

распространение, особенно Merismopteria, Undopecten, Myophossa, Cosmomya, 

Praeundulomya, Vacunella, Myonia, Megadesmus, Pyramus, Stutchburia. 

Важнейшей группой пермских двустворчатых моллюсков Бореальной над-

области являются иноцерамоподобные двустворки-колымииды. Особенно они 

характерны для восточной (высокоширотной) ее части, позволяя обособлять 

Восточнобореальную (Высокобореальную) область. 

В отличие от бассейнов надобласти Тетис, в некоторых бореальных бас-

сейнах (в частности, северо-восточноазиатских) двустворки являются одной из 

главных групп бентоса, будучи представленными большим количеством экзем-

пляров и иногда играя породообразующую роль. 

Кроме таксонов двустворок, характерных для той или иной надобласти, в них 

встречаются и таксоны-космополиты. Это прежде всего многие нукулиды (Nucu-

lopsis, Palaeoneilo, Phestia), а также некоторые солемииды (Solemya), униониды 

(Schizodus), митилиды (Myalina, Parallelodon, Modiolus, Promytilus, Lithophaga), 

ряд пектиноидных (Streblopteria, Pseudomonotis, Cyrtorostra, Elimata, Palaeolima, 

Plagiostoma, фоладомииды (Solenomorpha) и люциниды (Astartella). Часть из них 

почти не несет информации о возможных климатических изменениях, однако 

другие (в частности, Myalina, Parallelodon, Modiolus, Promytilus, Pseudomonotis, 

Cyrtorostra) могут быть использованы для палеоклиматических реконструкций. 

Роды-индикаторы температурных изменений двустворок 

в перми Северо-Востока Азии 

Хотя двустворчатые моллюски в целом являются экологически довольно 

пластичной группой [2], все они, тем не менее, предпочитают определенные оп-

тимальные условия существования. Несмотря на то что практически все перм-

ские родовые таксоны двустворок Северо-Восточной Азии являются вымерши-

ми, для большинства можно найти современные родственные или близкие так-

соны и по аналогии с ними попытаться определить, при каких температурных 

условиях могли жить их пермские родственники.  

Среди пермских двустворок Северо-Востока Азии нами выделены следу-

ющие группы: тропические, теплолюбивые, умеренно теплолюбивые (низкобо-

реальные) и холоднолюбивые (высокобореальные) таксоны. 

Дж. Уотерхауз и Г. Ши [28] установили ряд индикаторных таксонов мор-

ских двустворок для гондванских холодноводных сообществ: Orbiculopecten, 

Striochondria, Eurydesma, Etheripecten, Stutchburia, Merismopteria, Myonia, 

Pachymyonia, Vacunella. Первые четыре рода не встречены в морских бассейнах  
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Рис. 1. Изменение биоразнообразия двустворчатых моллюсков Северо-Востока Азии и 

климатические изменения в течение перми (по [35], с изменениями и дополнениями). 

МСШ – Международная стратиграфическая шкала, ВЕСШ – Восточно-Европейская 

(Общая) стратиграфическая шкала, РСШ – Региональная стратиграфическая  шкала,   

Т-Р – трансгрессивно-регрессивная, SHRIMP – датировки абсолютного возраста, полу-

ченные методом SHRIMP. Черными стрелками показаны события вымирания 

Северо-Востока Азии, в частности такой широко распространенный в Гондване 

таксон, как Eurydesma, считающийся индикаторным для гондванского похоло-

дания [29–31]. Среди оставшихся пяти родов только Stutchburia (условно) и 

Merismopteria, по нашему мнению, могут указывать на похолодание. Мы считаем, 



МОРСКИЕ ДВУСТВОРЧАТЫЕ МОЛЛЮСКИ КАК ИНДИКАТОРЫ… 

 

209 

что роды Myonia, Pachymyonia и Vacunella не могут рассматриваться в качестве 

холоднолюбивых таксонов, поскольку они присутствуют в сообществах биваль-

вий вместе с явно теплолюбивыми формами (например, Pachymyonia встречена 

вместе с теплолюбивыми пектинидами в зонах Multiformis и Сostatum, рис. 1), 

а для Myonia нами вообще не установлено какой-то избирательности: этот так-

сон может встречаться как в холодных интервалах, так и теплых. 

Еще один холоднолюбивый род, по нашему мнению, – Glyptoleda, находки 

которого приурочены к интервалам низкого биоразнообразия при отсутствии явно 

теплолюбивых таксонов. 

Очевидно также, что всю группу иноцерамоподобных двустворок (особенно 

если она преобладает на том или ином интервале разреза) можно рассматривать 

как относительно холоднолюбивую. Подтверждением этого предположения яв-

ляется безраздельное господство представителей иноцерамоподобных двуство-

рок именно в морях Северо-Восточной Азии [27], в то время как в низкоборе-

альных бассейнах представители этой группы очень редки (Печорский бассейн, 

север Русской плиты, Шпицберген, Гренландия) или полностью отсутствуют 

(остальные низкобореальные бассейны). Дополнительным подтверждением наших 

предположений о холодноводности колымиид является и почти полное отсут-

ствие какого-либо другого бентоса, кроме иноцерамоподобных двустворок, 

в холодные временные интервалы (см. рис. 1), в частности в конце роуда – пер-

вой половине ворда. 

К тропическим родам, характерным исключительно для тетических (палеоэк-

ваториальных) сообществ, относятся Guizhoupecten, Leptochondria, Claraioides. 

К теплолюбивым родам, характеризующим низкобореальные бассейны, а 

также встречающимся в бассейнах надобласти Тетис, относятся Parallelodon, 

Myalina, Septimyalina, Liebea, Pteria, Pteronites, Plagiostoma, Unionites, Fascicu-

liconcha, Streblochondria, Crittendenia, Euchondria, Obliquepecten, Pseudomonotis, 

Cyrtorostra, Vnigripecten. В то же время, как показывает проведенный анализ так-

сономического состава пермских сообществ двустворок Северо-Восточной Азии, 

они могут встречаться и в высокобореальных бассейнах в периоды относитель-

ного потепления климата. 

К умеренно теплолюбивым родам нами отнесены Exochorhynchus и Prothyris, 

а также, вероятно, Modiolus, Palaeolima и Streblopteria (в случае, если этот род 

представлен несколькими видами). 

Изменение биоразнообразия двустворок в перми Северо-Востока Азии 

как показатель климатических изменений 

Известно, что изменение биоразнообразия фаунистических ассоциаций мо-

жет быть связано прежде всего с климатическими изменениями (см., например, 

[32, 33]). В частности, в настоящее время биоразнообразие в тропических морях 

в несколько раз больше, чем в умеренно-холодных и арктических, что впервые 

было установлено еще А. Гумбольдтом (цит. по [34]). Поэтому мы использовали 

этот показатель как важное свидетельство тех или иных климатических изме-

нений в течение перми. 

Ранее нами [27, 35] были установлены несколько уровней увеличения и 

уменьшения видового разнообразия среди двустворчатых моллюсков – одной 
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из наиболее широко распространенных групп пермской биоты Северо-Востока 

Азии. Бóльшая часть из этих изменений совпадает с аналогичными изменениями и 

среди других доминирующих групп фауны – мелких фораминифер и брахиопод.  

Конечно, увеличение биоразнообразия могло быть связано не только с потеп-

лением, но и с изменением палеогеографических условий, в частности с транс-

грессивными эпизодами. В то же время появление (или исчезновение) в сообще-

ствах ряда теплолюбивых элементов среди тех или иных групп фауны, как пра-

вило, коррелирует с предполагаемыми климатическими изменениями и может 

прямо указывать на них (см. рис. 1). 

Реконструкции климатических изменений в перми 

Северо-Востока Азии по двустворчатым моллюскам 

Конец карбона ознаменовался кратковременным глобальным эпизодом су-

щественного потепления климата, что подтверждается находками конодонтов 

и ряда теплолюбивых таксонов среди двустворок в регионе [36]. Вероятно, в са-

мом начале перми (время Mira) (см. рис. 1), когда в сообществах двустворок 

продолжали обитать теплолюбивые Leptochondria, умеренно-теплолюбивые 

Parallelodon, Modiolus, Promytilus, Pteronites, а также Prothyris, температурные 

условия существования сообществ бентоса также были достаточно теплыми. 

В течение первой половины перми (ассель – середина артина), по-видимому, 

сохранялись умеренно-теплые условия обитания сообществ бентоса. В это время 

таксономическое разнообразие двустворок (как и других основных групп биоты) 

было относительно высоким и постоянным. Присутствие ряда теплолюбивых 

таксонов двустворок (Parallelodon, Modiolus, Pteronites) подтверждает сказанное. 

Лишь в середине рассматриваемого отрезка времени (время Permiana – Eopermica), 

когда исчезли вышеотмеченные теплолюбивые таксоны и появились холодно-

водные Stutchburia и Merismopteria, возможно, температура обитания двуство-

рок была несколько ниже. 

Относительно теплые условия существования сохранялись, вероятно, и в те-

чение второй половины артинского – кунгурском веке, несмотря на исчезнове-

ние теплолюбивых Pteronites и появление иноцерамоподобных форм. В конце 

кунгура (уфимский век) произошло крупное вымирание многих групп перм-

ской биоты [35], однако оно не было связано с климатическими изменениями. 

Подтверждением этому служит недавно полученные данные о достаточно вы-

соких палеотемпературах (+19.1 °С) для времени Korkodonica, вычисленные по 

значению δ18O раковинного вещества брахиоподы-спирифериды хорошей со-

хранности (David Bond, личное сообщение). 

В начале роудского века еще сохранялись относительно теплые условия оби-

тания фауны, что подтверждается довольно высоким биоразнообразием предста-

вителей всех групп фауны, а также присутствием теплолюбивых Septimyalina, 

Parallelodon, Pseudomonotis, Cyrtorostra и Vnigripecten. Бóльшая часть осталь-

ной части роуда и часть ворда характеризовалась, очевидно, более холодными 

условиями, поскольку на этом возрастном интервале наблюдается относительно 

низкое биоразнообразие и полностью отсутствуют теплолюбивые таксоны. В со-

обществах бентоса доминируют колымииды. Кроме того, на юго-восточной пе-

риферии Омолонского бассейна отмечено появление холоднолюбивых Glyptoleda. 
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Лишь в конце ворда произошло значительное увеличение биоразнообразия всех 

групп биоты, а в сообществах двустворок появились относительно теплолюби-

вые таксоны (Parallelodon, Modiolus, Fasciculiconcha, Crittendenia, ряд пекти-

ноидных, сходных с описанными из северо-американской формации Ворд), что 

позволяет предполагать потепление климата. 

Начало кепитенского века отмечено крупнейшим биотическим кризисом и 

резким снижением биоразнообразия во всех группах фауны, причины которого 

до сих пор не вполне ясны [35]. Вероятно, имело место и определенное пони-

жение температуры, свидетельством чему может служить появление холодно-

любивых Merismopteria, а также установленный отрицательный тренд палео-

температур (от +20.4 °С в конце ворда до +16.5 °С в начале кепитена) [35].  

В дальнейшем на протяжении почти всего кепитена и первой половины ву-

чапина биоразнообразие оставалось довольно низким, кроме того, в конце кепи-

тена в сообществах двустворок вновь появляются холоднолюбивые Glyptoleda, 

что позволяет предполагать значительное похолодание.  

Вторая  половина  вучапина  связан  со  значительным  увеличением  био-

разнообразия во всех группах биоты и появлением ряда теплолюбивых таксо-

нов (Promytilus, Fasciculiconcha, Guizhoupecten, Obliquipecten, Cyrtorostra, 

Vnigripecten) как среди двустворок, так и среди других групп фауны, в частно-

сти крупных кораллов-ругоз, аналогичных описанным с о. Тимор [37]. Еще 

один эпизод потепления отмечается в конце перми – позднем чансине, когда в со-

обществах двустворок появляются единичные представители тетического рода 

Claraioides [38], а также Myalina, Pteria и Unionites [39].  

Заключение 

Проведенные исследования показывают, что морские двустворчатые мол-

люски являются хорошим индикатором климатических изменений и могут ис-

пользоваться для их реконструкции, в частности, для перми Северо-Востока Азии. 

Несмотря на постепенное смещение северо-восточно-азиатских бассейнов 

в высокие широты в течение перми в результате дрейфа литосферных плит [40], 

в целом температурные условия существования фауны в регионе были доста-

точно благоприятными. В ранней перми гондванское оледенение почти не ока-

зывало влияния на состав сообществ двустворок. Очевидно, его влияние, выра-

зившееся в резком обеднении сообществ бентоса, среди которого доминировали 

иноцерамоподобные формы, проявилось лишь во второй половине роуда – 

начале ворда. Еще по крайней мере два эпизода похолодания, вероятно, могут 

быть установлены в начале и конце кепитена.  

В позднем вучапине и конце чансина фиксируются эпизоды потепления, 

подтверждаемые проникновением в акватории бассейнов Северо-Востока Азии 

ряда тропических элементов, а для позднего вучапина – и палеотемпературными 

определениями [35]. 
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Abstract 

Climatic reconstruction of the past is one of the most important areas of research in modern geology 

and related scientific fields. This is especially true for the Late Paleozoic, during which dramatic climatic 

changes occurred, in many respects reminiscent of the Late Quaternary and the modern ones. This paper 

discusses the possibility of using marine bivalves as indicators of climatic changes in the Permian of 

Northeast Asia. Based on the analysis of the confinement of the genera of Permian bivalves and their 

modern analogues to certain biochores, tropical, thermophilic, and moderately thermophilic (low-

Boreal) and cold-loving (high-Boreal) taxa of the genus rank were identified. The dynamics of bivalve 

species diversity was used as an additional criterion for recognizing climatic changes in the Permian of 

Northeast Asia. It was shown that, in general, the temperature conditions were quite favorable for 

the fauna in the region. In the Early Permian, the Gondwanan glaciation apparently did not affect 

the composition of bivalve communities. A sharp depletion of benthonic communities dominated 

by Inoceramus-like bivalves took place in the second half of the Roadian – during the beginning 

of the Wordian. At least two more episodes of cold snap were established at the beginning and end of 

the Capitanian. In the Late Wuchiapingian and Late Changhsingian, warming episodes were recorded, 

which is confirmed by the invasions of a number of tropical taxa into the basins of Northeast Asia and 

by the paleotemperature determinations. It was concluded that marine bivalves serve as a good indicator 
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of climatic changes and can be successfully used for their reconstruction, in particular, for the Permian 

of Northeast Asia. The results obtained are of great importance for paleoclimatic reconstructions. 

Keywords: marine bivalves, paleoclimatic reconstructions, Northeast Asia, Permian 
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Figure Captions 

Fig. 1. Changes in the biodiversity of bivalves in Northeast Asia and climatic changes during the Permian 

(according to [35], with revisions and additions). MSSh –International Stratigraphic Scale, VESSh – 

East European (General) Stratigraphic Scale, RSSh – Regional Stratigraphic Scale. The black arrows 

indicate extinction events. 
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