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ВВЕДЕНИЕ

Поздний мезозой (юрский и меловой пе-
риоды) – время, когда появились многие сов-
ременные группы тетрапод. Это, прежде все-
го,  хвостатые (Caudata) и бесхвостые (Anura) 
амфибии, современные надсемейства черепах, 
ящерицы (Lacertilia), змеи (Serpentes), птицы 
(Aves), однопроходные (Monotremata), сум-
чатые (Metatheria) и плацентарные (Eutheria) 
млекопитающие. Очень важными для познания 
ранних этапов эволюции ряда указанных групп 
являются находки, сделанные в позднемезо-
зойских континентальных отложениях Азии. 
Именно на территории Азии впервые в палео-
нтологической летописи обнаружены хвоста-
тые амфибии кроновой группы (Urodela) (Gao, 
Shubin, 2003), тестудиноидные (Testudinoidea) 
и трионихоидные (Trionychoidea) черепахи 
(Hirayama et al., 2000, 2003), некоторые пред-
ставители кроновой группы ящериц, такие как 
Gekkota и Anguimorpha (Evans, 2003), а также 

плацентарные и сумчатые млекопитающие  
(Ji et al., 2002; Luo et al., 2003). Большой интерес 
представляют находки «пернатых» динозавров 
в раннем мелу Китая, являющиеся ключевы-
ми для решения вопроса о родственных связях 
птиц (Xu et al., 1999a, b, 2003; Smith et al., 2001; 
Prum, 2003; Zhou et al., 2003). 

За последние 20 лет были открыты разнооб-
разные мезозойские фауны тетрапод в Кирги-
зии, Узбекистане, Монголии, Китае, Таиланде, 
Южной Корее и Японии (Jerzykiewicz, Rusell, 
1991; Несов, 1997; Buffetaut, Suteethorn, 1998, 
1999; Lucas, Estep, 1998; Lee et al., 2001; Tang  
et al., 2001; Matsuoka et al., 2002). Было выяв-
лено, что Азия в позднем мезозое представля-
ла собой не только важнейшую для тетрапод 
«арену эволюции», но в то же время и рефуги-
ум для многих реликтовых групп, таких как 
средне- и позднеюрские амфибии-лабиринто-
донты (Dong, 1985; Nessov, 1988; Несов, 1990; 
Шишкин, 1991; Milner, 1994; Warren, 2000), 
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Для выяснения относительного стратиграфического положения комплексов тетрапод 
из пяти местонахождений Сибири [Никольское (Березовский разрез), средняя юра; 
Могойто, Красный Яр, Большой Кемчуг 3 и Шестаково, ранний мел] были выбраны 
наиболее таксономически разнообразные юрские и меловые комплексы других ре-
гионов Азии и проведен парсимонический фаунистический анализ при помощи про-
граммы PAUP 4.0. В результате для юры Азии выделен новый (синьцзянхелидный) 
биохрон, характеризующийся доминированием в составах комлексов тетрапод чере-
пах рода Xinjiangchelys, крокодилов Goniopholididae, темноспондильных лабиринто-
донтов, тероморф Tritylodontidae, млекопитающих Docodonta. Раннемеловые азиат- 
ские комплексы разделены на две возрастные группы: первая группа объединяет бо-
лее древние (берриас–аптские) комплексы формаций Куваджима и Окурадани (Япо-
ния), Исянь (Китай), местонахождений Могойто (Россия), Хурен-Дух (Монголия), 
вторая – более молодые (апт–альбские) комплексы местонахождений Большой Кем-
чуг 3, Шестаково (Россия), Хобур (Монголия) и Ходжакуль (Узбекистан).
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раннемеловые птерозавры-рамфоринхи (Ji et 
al., 1999; Luo, 1999; Zhou et al., 2003), теромор-
фы-тритилодонтиды (Татаринов, Мащенко, 
1999; Matsuoka et al., 2002), а также млекопи-
тающие – докодонты и перамуриды (Мащенко 
и др., 2002; Maschenko et al., 2003). Изучение 
комплексов тетрапод из местонахождений 
Центральной и Юго-Восточной Азии позво-
лило сделать некоторые заключения относи-
тельно причин существования на территории 
Азии указанных рефугиумов (Zhou et al., 2003),  
а также высказать предположения об основных 
путях расселения тетрапод. Однако полноцен-
ные палеобиогеографические и биостратигра-
фические реконструкции для позднего мезо-
зоя Азии невозможны без привлечения данных  
о комплексах тетрапод юры–мела такого 
крупного азиатского региона, как Сибирь. 

Долгое время Сибирь являлась своеоб-
разной палеонтологической «terra incognita» 
по сравнению с другими азиатскими терри-
ториями. За последние 10 лет ситуация су-
щественно изменилась. В Сибири сотрудни-
ками Зоологического и Палеонтологическо-
го институтов РАН, Санкт-Петербургского 
и Томского государственных университетов 
были проведены работы на нескольких от-
крытых еще в 1950–1960-х гг. местонахож-
дениях (Могойто, Красный Яр и Шестаково), 
а также исследованы вновь обнаруженные 
местонахождения, содержащие комплек-

сы тетрапод (Большой Кемчуг, Никольское) 
(рис. 1). Впервые для сбора остатков поз-
воночных была применена массовая про-
мывка костеносной породы. Это позволило 
собрать разнообразный и значительный по 
объему материал, на основе которого были 
уточнены или установлены составы основ-
ных позднемезозойских комплексов тетрапод  
Сибири (см. прил. 1, 2). 

Основной целью данной работы является 
выяснение относительного стратиграфиче-
ского положения комплексов тетрапод из пяти 
местонахождений Сибири: Никольское (= Бе-
резовский разрез; средняя юра), Могойто, 
Красный Яр, Большой Кемчуг 3 и Шестаково 
(ранний мел). Для этого в дополнение к ис-
следуемым комплексам были выбраны наибо-
лее таксономически разнообразные юрские  
и меловые комплексы других регионов Азии 
и проведен парсимонический фаунистиче- 
ский анализ при помощи программы PAUP 4.0. 
При составлении матрицы для парсимониче-
ского анализа были отобраны монофилити-
ческие таксоны различного ранга. Наличие 
таксона в комплексе кодировалось как «1», 
отсутствие – «0». На основе данной матри-
цы было построено согласованное дерево 
(consensus tree) с применением правила боль-
шинства (Majority Rule). Список таксонов,  
а также матрица таксонов и комплексов при-
ведены в прил. 1 и 2. 

Рис. 1. Позднемезозойские местонахождения тетрапод Сибири: 1 – Шестаково (ранний 
мел); 2 – Никольское (=Березовский разрез; средняя юра); 3 – Большой Кемчуг 3 
(ранний мел); 4 – Могойто (ранний мел); 5 – Красный Яр (ранний мел).
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

На дендрограмме, полученной на основе 
парсимонического анализа (рис. 2), имеют-
ся две крупных группы комплексов, в одну 
из которых попадают все юрские комплексы,  
а в другую – все раннемеловые. Азиатские ран-
немеловые комплексы тетрапод характеризу-
ются присутствием динозавров Psittacosauridae, 
Iguanodontidae, Troodontidae, Dromaeosauridae, 
Therizinosauridae, Ornithomimosauria и Tyran-
nosauridae, ящериц Xenosauridae, Gekkota, пте-
родактилоидных птерозавров Ornithocheiridae 
и плацентарных млекопитающих.

Среди юрских комплексов в одну груп-
пу попадают комплексы местонахождений 
Никольское (Россия), Шар-Тэг (Монголия), 
комплекс балабансайской свиты (Фергана, 

Киргизия), комплексы формаций Тоутунхе, 
Кигу и верхней части формации Шаксимиао 
(Китай), в другую – комплексы формации Ву-
кайван и нижней части формации Шаксимиао 
(Китай). Такое разделение, в первую очередь, 
обусловлено наличием в первой группе комп-
лексов черепах семейства Xinjiangchelyidae. 
Эту группу местонахождений мы выделяем  
в синьцзянхелидный биохрон, характеризую-
щийся доминированием в комплексах черепах 
Xinjiangchelyidae, а также присутствием кро-
кодилов Goniopholididae, темноспондильных 
лабиринтодонтов, тероморф Tritylodontidae  
и млекопитающих Docodonta. Данный био-
хрон приходится на позднюю часть средней  
и, возможно, раннюю часть поздней юры,  
однако более точные его временные грани-

Рис. 2. Дендрограмма сходства комплексов тетрапод Азии, полученная  
с помощью парсимонического анализа.

 п.п. Скучас
БиоСтратиграфия комплекСов тетрапод позднего мезозоя СиБири
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цы определить пока невозможно. В первую  
очередь это связано с отсутствием достовер-
ных датировок большинства юрских комплек-
сов тетрапод Азии. 

Местонахождение Шар-Тэг (Монголия) да-
тировалось поздней юрой (Gubin, Sinitza, 1996). 
По комплексу тетрапод Шар-Тэг объединяется 
с юрскими местонахождениями, имеющими  
в составе комплексов черепах Xinjiangchelyidae, 
и, следовательно, относится к синьцзянхелид-
ному биохрону. Сходство состава комплекса 
тетрапод Шар-Тэга с комплексами местона-
хождения Никольское, балабансайской свиты 
и формации Тоутунхе, которые датируются 
средней юрой, указывает на среднеюрский воз-
раст данного местонахождения. Сходная дати-
ровка была получена при изучении харофитов 
из Шар-Тэга (Gubin, Sinitza, 1996).

Для раннего мела Азии по результатам пар-
симонического анализа можно выделить две 
группы комплексов тетрапод. Первая группа 
объединяет комплексы формаций Куваджи-
ма и Окурадани (Япония), Исянь (Китай), ме-
стонахождений Могойто (Россия), Хурен-Дух 
(Монголия), вторая – комплексы местонахож-
дений Большой Кемчуг 3, Шестаково (Рос-
сия), Хобур (Монголия) и Ходжакуль (Узбе-
кистан). 

Среди раннемеловых комплексов первой 
группы абсолютную датировку имеет ком-
плекс средней и верхней частей формации 
Исянь. Абсолютный возраст базальтов, под-
стилающих среднюю часть формации Исянь – 
128.4±0.2 млн. лет, а возраст эффузивных 
отложений, перекрывающих  верхнюю часть 
формации – 121.1±0.2 млн. лет. Таким обра-
зом, средняя и верхняя части формации Исянь 
датируются барремом (Zhou et al., 2003).

Возраст формаций Куваджима и Оку-
радани, согласно абсолютной датировке 
вулканических отложений и на основании 
биостратиграфических корреляций – нео- 
ком (берриас–готерив) (Isaji, 2000; Barrett  
et al., 2002; Kusuhashi et al., 2002; Hirayama 
et al., 2003). Важной особенностью комп-
лексов формаций Куваджима и Окурадани 
является отсутствие примитивных рогатых 
динозавров Psittacosaurus, возможно, обус-
ловленное сравнительно древним возрастом. 

На сегодняшний день древнейшие находки 
Psittacosaurus были сделаны в готериве Ки-
тая (Zhou et al., 2003).  

В одну группу с комплексом формации 
Исянь попадают сходные по составу комп-
лексы местонахождений Могойто и Хурен-
Дух. Местонахождение Могойто датируется 
поздним барремом – средним аптом, а Хурен-
Дух – аптом (Каландадзе, Курзанов, 1974; Не-
сов, Старков, 1992; Averianov, Skutschas, 2000). 
Данные датировки согласуются с нашими ре-
зультатами и возраст первой группы раннеме-
ловых комплексов, объединяющей комплексы 
формаций Куваджима и Окурадани, Исянь, 
местонахождений Могойто (Россия) и Хурен-
Дух (Монголия), оценивается интервалом бер-
риас – апт.

Среди раннемеловых комплексов второй 
группы комплекс местонахождения Ходжа-
куль датируется поздним альбом (Несов, 1997). 
Данная датировка была сделана, в первую оче-
редь, на основании таксономического состава 
акул (Несов, 1997). Она объясняет отсутствие 
в комплексе примитивных рогатых динозавров 
Psittacosaurus. Самые поздние находки пред-
ставителей этого рода приходятся на ранний 
альб (Jerzykiewich, Russell, 1991; Lucas, Estep, 
1998; Averianov, Skutschas, 2000; Averianov  
et al., 2006); скорее всего, в конце альба пситта-
козавры полностью вымирают. 

Сходство в составе комплексов Ходжаку-
ля и Хобура (например, присутствие ящериц 
Hodzhakulia), а также наличие в них групп 
тетрапод, характерных для второй половины 
мела (Hadrosauridae, Neoceratopsia), указыва-
ет на сравнительно близкий возраст данных 
местонахождений (см. Несов, 1997; Алифанов, 
2000). Местонахождение Хобур датируется 
аптом–альбом (Каландадзе, Курзанов, 1974; 
Jerzykiewicz, Russell, 1991; Wible et al., 1995), 
либо ранним альбом (Averianov, Skutschas, 
2000).  Наиболее вероятно, что возраст Хобура 
не выходит за границы альба.

Комплексы местонахождений Шестаково 
и Большой Кемчуг 3, имеющие сравнитель-
но сходный состав, по результатам анализа 
объединяются с комплексами Ходжакуля  
и Хобура. Однако в комплексах Шестаково  
и Большой Кемчуг 3 отсутствуют гадрозав-
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ры и неоцератопсии, что, вероятно, указывает  
на более древний возраст этих местонахож-
дений. Наиболее приемлемая на сегодняш-
ний день датировка данных комплексов –  
апт–альб.

Комплекс местонахождения Красный Яр 
по результатам парсимонического анализа ос-
тается за рамками обеих групп раннемеловых 
комплексов. Это можно объяснить, в первую 
очередь, слабой изученностью данного комп-
лекса. Возраст костеносных осадочных пород 
хилокской свиты, выходящих в местонахожде-
нии Красный Яр, согласно абсолютной дати-
ровке вулканических пород той же свиты – апт 
(Гордиенко и др., 1999). 

Присутствие в местонахождениях Мо-
гойто, Красный Яр, Большой Кемчуг и Ше-
стаково примитивных рогатых динозавров 
Psittacosaurus sp. указывает на их прина-
длежность к так называемому «пситтакозав-
ровому биохрону» Азии – интервалу (готе-
рив–альб), характеризующемуся наличием 
динозавров этого рода в континентальных 
комплексах тетрапод (Jerzykiewich, Russell, 
1991; Lucas, Estep, 1998; Averianov, Skutschas, 
2000; Averianov et al., 2006). Для местонахож-
дений Могойто, Большой Кемчуг и Шеста-
ково характерно также присутствие птеро-
дактилоидных птерозавров Ornithocheiridae. 
Представители этого семейства появляются 
в валанжине–готериве на территории Азии,  
в барреме–апте они присутствуют в боль-
шинстве азиатских комплексов тетрапод, 
в альбе они имеют практически всесвет-
ное распространение (Аверьянов и др., 2003; 
Buffetaut et al., 2003, Аверьянов, 2004). Для 
некоторых раннемеловых комплексов Мон-
голии и Китая также характерно присутствие 
примитивных птеродактилоидных птерозав-
ров Dsungaripteridae (Bakhurina, Unwin, 1995; 
Lucas, Estep, 1998; Maisch et al., 2004; Andres, 
Norell, 2005). 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Для юры Азии нами выделен синьцзян-
хелидный биохрон, характерными предста-
вителями которого являются черепахи рода 
Xinjiangchelys, крокодилы Goniopholididae, 
темноспондильные лабиринтодонты, теромор-
фы Tritylodontidae, млекопитающие Docodonta.  
К этому биохрону относятся комплексы тет-
рапод местонахождений Никольское (Россия), 
Шар-Тэг (Монголия), балабансайской свиты 
(Киргизия), формаций Тоутунхе, Кигу и верхней 
части формации Шаксимиао (Китай). Данный 
биохрон приходится на верхнюю часть средней 
и, вероятно, нижнюю часть верхней юры.

Для раннего мела Азии установлено нали-
чие двух разновозрастных групп комплексов 
тетрапод. Первая группа – берриас-аптские 
комплексы формаций Куваджима и Окурада-
ни (Япония), Исянь (Китай), местонахождений 
Могойто (Россия), Хурен-Дух (Монголия), вто-
рая – апт-альбские комплексы местонахожде-
ний Большой Кемчуг 3, Шестаково (Россия), 
Хобур (Монголия) и Ходжакуль (Узбекистан).

Наиболее приемлемыми датировками позд-
немезозойских местонахождений тетрапод 
Сибири являются: Никольское – средняя юра, 
бат; Могойто – ранний мел, поздний баррем – 
средний апт; Красный Яр – ранний мел, апт; 
Большой Кемчуг 3 и Шестаково – ранний мел, 
апт-альб.
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Biostratigraphy of the Late Mesozoic tetrapod assemblages of Siberia

P.P. Skutschas

To  elucidate  the  relative  stratigraphic  position  of  tetrapod  assemblages  from  the  five  Late  Mesozoic 
localities  from  Siberia  [Middle  Jurassic  Nikol’skoe  (=Berezovsk  Quarry);  Early  Cretaceous  Mogoito, 
Krasniy Yar, Bol’shoi Kemchug 3, and Shestakovo] we selected most taxonomically diverse Jurassic and 
Cretaceous tetrapod assemblages from other Asian regions, and used faunal parsimony analysis. As a result, 
a  new  (xinjianchelydian)  biochron was  established  for  the  Jurassic  of Asia. Xinjianchelydian  biochron 
is  characterized  by  the  presence  of  turtles  Xinjiangchelys,  goniopholidid  crocodiles,  temnospondyl 
amphibians,  tritylodontids  and  docodont mammals  at  the  tetrapod  assemblages.  The Early Cretaceous 
assemblages  divided  into  two  groups.  First  group  includes  the  Berriasian–Aptian  assemblages  of  the 
Kuwadjima  and  Okuradani  Formations  (Japan),  Yixian  Formation  (China),  Mogoito  locality  (Russia), 
Khuren Dukh  (Mongolia);  second  –  the Aptian–Albian  tetrapod  assemblages  of  Bol’shoi  Kemchug  3, 
Shestakovo localities (Russia), Khoboor (Mongolia) and Khodzhakul’ (Uzbekistan).
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Приложение 1

Матрица данных по таксонам и комплексам, использованная для проведения 
парсимонического анализа (0 – отсутствие таксона; 1 – присутствие таксона) 

1 – Temnospondyla; 2 – Xinjiangchelyidae; 3 – Kirgizemys; 4 – Khurendukhosaurus; 5 – Choristodera;  
6 – Paramacellodidae; 7 – Gekkota; 8 – Xenosauridae; 9 – Hodzhakulia; 10 – Goniopholididae; 11 – Ornithocheiridae; 
12 – Psittacosaurus; 13 – Iguanodontidae; 14 – Hadrosauridae; 15 – Troodontidae; 16 – Therizinosauridae;  
17 – Dromaeosauridae; 18 – Tritylodontidae; 19 – Docodonta; 20 – Symmetrodonta; 21 – Peramura;  
22 – Multituberculata; 23 – Eutheria.
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Приложение 2

Никольское (= Березовский разрез), итатская 
свита, средняя юра (бат), Западная Сибирь, 
Россия

Amphibia:
cf. Karauridae indet.indet.
Caudata indet. 

Testudines:
Xinjiangchelys sp.

Squamata:
cf. Paramacellodidae indet.

Crocodylomorpha:
Goniopholididae indet. (cf. Sunosuchus sp.)

Pterosauria:
Pterodactyloidea indet.

Dinosauria:
Theropoda:

Tetanurae indet. 
Sauropoda:

Titanosauriformes indet.
Ornithopoda: 

Heterodontosauridae indet.
Stegosauria:

Stegosauria indet. 
Theromorpha:

Tritylodontidae indet.
Mammalia:

Docodonta:
Itatodon tatarinovi

Dryolestoidea:
Dryolestidae indet. indet.

Могойто, муртойская свита, ранний мел 
(поздний баррем – средний апт), Забайкалье, 
Россия

Testudines:
“Macrobaenidae”:

Kirgizemys dmitrievi
Squamata:

Paramacellodidae indet. indet.
Choristodera:

Khurendukhosaurus bajkalensis

Cостав комплексов тетрапод позднего мезозоя Сибири

Pterosauria:
Ornithocheiridae indet.

Dinosauria:
Theropoda:

cf. Veloceraptorinae indet.
Therizinosauridae indet.
Ornithomimidae indet.

Sauropoda:
Titanosauriformes indet.
cf. “Mongolosaurus” sp.

Ornithopoda:
Hypsilophodontidae indet.

Ceratopsia:
Psittacosaurus sp.

Aves:
Aves indet.

Mammalia:
Eutheria:

Murtoilestes abramovi

Красный Яр, хилокская свита, ранний мел 
(апт), Забайкалье, Россия

Amphibia:
Anura:

cf. Discoglossidae indet.
Testudines:

Kirgizemys sp.
“Macrobaenidae” indet.
cf. Chelonioidea indet.
Testudines indet.

Squamata:
Scincomorpha indet.

Dinosauria:
Theropoda:

Dromaeosauridae indet.
Sauropoda:

Titanosauriformes indet.
Ornithopoda:

Hypsilophodontidae indet.
Ceratopsia:

Psittacosaurus sp.
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Шестаково, илекская свита, ранний мел (апт-
альб), Западная Сибирь, Россия

Amphibia:
Caudata:

Kiyatriton leshchinskiyi
Testudines:

“Macrobaenidae” indet.
Squamata:

Gekkota gen. et sp. nov.
Paramacellodidae gen. et sp. nov.
Saurillodon sp. nov.
Xenosauridae gen. et sp. nov.

Crocodylomorpha:
Protosuchia:

Tagarosuchus kulemzini
Shartegosuchidae:

Kyasuchus saevi
Pterosauria:

Ornithocheiridae indet.
Dinosauria:

Theropoda:
Troodontidae indet.
Dromaeosauridae indet.romaeosauridae indet.

Sauropoda:
Titanosauriformes indet.

Ceratopsia:
Psittacosaurus sibiricus

Ornithopoda:
Hypsilophodontidae indet. 

Stegosauria:
Stegosauria indet.

Aves:
Aves indet.

Theromorpha:
Tritylodontidae:

Xenocretosuchus sibiricus
Mammalia:

Docodonta:
Sibirotherium rossicus

“Triconodonta”:
Amphilestidae indet.
Gobiconodon borissiaki
Gobiconodon hoburensis
Gobiconodon sp. n.

Peramura::
Kiyatherium cardiodens cardiodenscardiodens

Symmetrodonta:
Yermakia domitor  domitordomitor

Большой Кемчуг 3, илекская свита, ранний 
мел (апт-альб), Западная Сибирь, Россия

Amphibia:
Caudata:

Kiyatriton leshchinskiyi
Testudines:

“Macrobaenidae” indet.
Squamata:

Paramacellodidae gen. et sp. nov. gen. et sp. nov.gen. et sp. nov.
Saurillodon sp. nov.
Xenosauridae gen. et sp. nov.
cf. Parviraptor sp.

Crocodylomorpha:
Protosuchia:

Tagarosuchus sp.
Shartegosuchidae:

Kyasuchus sp.
Pterosauria:

Ornithocheiridae indet.rnithocheiridae indet.
cf. Ctenochasmatidae indet.

Dinosauria:
Theropoda:

Dromaeosauridae indet.
Sauropoda:

Titanosauriformes indet.
Ceratopsia:

Psittacosaurus sp.
Ornithopoda:

Hypsilophodontidae indet.
Stegosauria:

Stegosauria indet.
Theromorpha:

Tritylodontidae:
Xenocretosuchus sp.

Mammalia:
“Triconodonta”:

Kemchugia magna
Amphilestinae indet.
Gobiconodon sp. A
Gobiconodon sp. B


