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Проведена оценка степени сходства на уровне родов 23 комплексов сеноманских эласмобранхий из
разных регионов мира (Поволжье, Мангышлак, Англо-Парижский бассейн, Литва, северо-запад
Германии, юго-запад Франции, север Испании, Северная Америка, Венесуэла, Ливан, Египет, Ал-
жир, Нигерия, Ангола, Индия, Австралия) по коэффициенту Жаккара. На основе кластерного ана-
лиза и палеогеографической карты высказаны предположения о возможных связях одновозрастных
сообществ эласмобранхий и палеогеографических факторах, влияющих на них. Выделено пять фа-
унистических группировок: европейская, атлантическая, южно-тетическая, индийская, австралий-
ская. Выявлена их зависимость от конфигурации акваторий и суши, температурного режима. Зави-
симость от значений глубин менее явная, хотя заметна внутри самих группировок.
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ВВЕДЕНИЕ

Исследования позднемеловых, в частности,
сеноманских эласмобранхий сегодня идут прак-
тически по всему миру. Накоплен огромный фак-
тический материал. Но недостаточно освещены
вопросы палеобиогеографии группы. Неравно-
мерна степень изученности комплексов в разных
регионах. На фоне большого числа публикаций
по европейским, американским, австралийским
сообществам, эласмобранхиям из сеномана Рос-
сии и сопредельных государств уделяется сравни-
тельно мало внимания.

Остатки эласмобранхий (акулы, скаты) из се-
номанских отложений бывшего СССР известны с
середины XIX в. (Kiprianoff, 1852, 1854, 1859, 1881;
Рогович, 1860; Синцов, 1872). Внимание исследо-
вателей в XX в. привлекали, в основном, таксоно-
мический состав и возможное биостратиграфиче-
ское значение, как отдельных таксонов, так и
комплексов эласмобранхий (Гликман, 1955, 1957,
1958; Гликман, Шважайте, 1971; Мертинене,
1982; Железко, 1997). Палеобиогеографическому
аспекту уделялось явно недостаточное внимание.
Особенности распространения эласмобранхий
рассматривались Л.С. Гликманом (1980) и
Л.А. Несовым (1997), в более поздних работах
данный вопрос освещается также эпизодически
(Бирюков, 2013, 2014; Попов, Бирюков, 2014). За-

рубежные авторы вопросы палеобиогеографии
чаще рассматривают среди экологических (Un-
derwood, Cumbaa, 2010; Guinot, 2013), но иногда и
отдельно (Vullo et al., 2009; Underwood et al., 2011;
Verma, 2015).

В последние годы комплекс сеноманских
эласмобранхий Поволжья был ревизован, благо-
даря чему его разнообразие выросло; его удалось
разделить на четыре ассоциации, предположи-
тельно соответствующие подъярусным подразде-
лениям: нижнесеноманскому подъярусу, верхней
и нижней частям среднесеноманского подъяруса
и верхнесеноманскому подъярусу (Бирюков,
2018). Появилась возможность сравнения фауны
эласмобранхий различных регионов мира с по-
волжскими сообществами и встраивания данных
по поволжскому комплексу в мировой контекст.

В предлагаемой работе на основе современных
данных о таксономическом составе комплексов
эласмобранхий из сеномана различных регионов
мира проведено сравнение между одновозраст-
ными ассоциациями ряда регионов путем оценки
их сходства при помощи кластерного анализа. В
том числе, это позволяет понять и место поволж-
ского комплекса в общей картине распределения
группы в указанное время.

Автор выражает благодарность Е.В. Попову и
Е.М. Первушову (СГУ) за ценные замечания и
пожелания, высказанные в ходе обсуждения ру-
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Англо-Парижского бассейна. Работа выполнена
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Для характеристики сеноманского сообщества

эласмобранхий Поволжья использовался ископа-
емый материал – зубы эласмобранхий, собирав-
шиеся с конца 1980-х гг. (колл. СГУ № 155), как
геологами и палеонтологами СГУ, так и любите-
лями. Обработан материал из 15 местонахожде-
ний из пределов Саратовской, Волгоградской,
Пензенской, Самарской областей (Бирюков,
2018). Основная масса зубов происходит из уров-
ней концентрации – фосфоритовых горизонтов,
которые часты в отложениях сеноманского яруса
Поволжья (Геология СССР, 1949, 1967, 1970). Ис-
копаемый материал отбирался преимущественно
по методу объемных проб (средний объем 0.1 м3)
из выбранных интервалов с отсевом или отмыв-
кой проб на ситах с размером ячеи 2.5, 1 и (при
возможности) 0.6 мм с разделением на размерные
фракции и разбором концентрата в камеральных
условиях. Часть материала получена при поверх-
ностном сборе.

Комплексом эласмобранхий охарактеризова-
ны уровни, соответствующие трем подсвитам ме-
ловатской свиты Саратовского, Волгоградского и
Пензенского Поволжья, а также пограничный
интервал никольской толщи и гулюшевской сви-
ты в Самарском Предволжье (Бирюков и др.,
2018), т.е., всем трем подъярусам сеноманского
яруса. По Поволжью было обработано более
100 проб с общим числом зубов более 36 тыс. Се-
номанский комплекс эласмобранхий в Поволжье
включает в себя представителей 10 отрядов, 24 се-
мейств, 34 родов и 40 видов. Присутствие пред-
ставителей 14 родов и 22 видов в регионе установ-
лено впервые (Бирюков, 2018). Все таксоны дают-
ся в соответствии с систематическими взглядами
А. Каппетты (Cappetta, 2012), кроме признания
валидности рода Palaeoanacorax (sensu Glickman,
1971) и рассмотрения в составе одонтаспидид не-
давно установленного рода Pseudomegachasma
Shimada et al., 2015.

Для сравнения эласмобранхий были исполь-
зованы данные по следующим комплексам: 1) для
раннего сеномана – Мангышлак (разрез Коль-
бай) (Kennedy et al., 2008), Англо-Парижский бас-
сейн (Guinot et al., 2013), северо-запад Германии
(Тевтобургский Лес) (Müller, Diedrich, 1991), юго-
запад Франции (Шаранта) (Vullo et al., 2007), Ал-
жир (Фортасса) (Mennad et al., 2020) и Индия
(бассейн Кавери) (Underwood et al., 2011) (табл. 1);
для среднего сеномана – Англо-Парижский бас-
сейн (Guinot et al., 2013), Северная Америка (За-
падный Внутренний пролив) (Cumbaa et al.,

2010), Ливан (Намура) (Forey et al., 2003) и Ав-
стралия (бассейн Карнарвон) (Berrell et al., 2020)
(табл. 1); для позднего сеномана – Англо-Париж-
ский бассейн (Guinot et al., 2013), Литва (Da-
linkevičius, 1935; Adnet et al., 2008), юго-запад
Франции (Шаранта) (Vullo et al., 2007), север Ис-
пании (Астурия) (Vullo et al., 2009), Техас (Welton,
Farish, 1993; Cappetta, Case, 1999; Hamm, 2008),
Египет (Бахария) (Werner, 1989), Нигерия (грабен
Бенуэ) (Vullo, Courville, 2014), Ангола (бассейн
Бенгуэла) (Antunes, Cappetta, 2002), Венесуэла
(бассейн Маракайбо) (Guinot, Carrillo-Briceño,
2018) и Австралия (бассейн Карнарвон) (Berrell
et al., 2020) (табл. 1). Перечень эласмобранхий
Литвы из работы Й. Далинкявичюса (Dalinkeviči-
us, 1935) приведен по современным таксономиче-
ским представлениям (Cappetta, 2012). Вследствие
расхождения точек зрения разных авторов на ви-
довой состав комплексов, сравнение произведено
на уровне родов, как это сделано ранее для Англо-
Парижского бассейна (Guinot, 2013) (табл. 1). В ра-
боту не вошли комплексы из сеномана Ливии
(Rage, Cappetta, 2002) и Японии (Goto et al., 1996)
из-за недостаточно определенной стратиграфи-
ческой принадлежности материала (только до
уровня яруса или шире). Комплексы из Нигерии
и Анголы следует оценивать осторожно вслед-
ствие не очень точной стратиграфической при-
вязки и бедности материала, вероятно, происте-
кающей из относительно слабой изученности
территории. Для Венесуэлы известны данные
только по ламнообразным.

Для более объективной оценки сходства между
комплексами эласмобранхий Поволжья и иных
регионов был применен кластерный анализ, ра-
нее показавший хорошие результаты при анализе
верхнемеловых комплексов эласмобранхий
Англо-Парижского бассейна (Guinot, 2013). На
основе наличия или отсутствия родов в регионах
произведено вычисление коэффициента сходства
Жаккара по формуле Kj = c/a + b – c (где a – число
таксонов в первом сравниваемом комплексе, b –
число таксонов во втором сравниваемом ком-
плексе, с – число таксонов, общих для 1-го и 2-го
комплексов) методом одиночной связи с последу-
ющим построением дендрограмм при помощи про-
граммы Past 3 (Hammer, 2018). Анализ произведен
на основе подъярусных комплексов (табл. 2). Ко-
эффициенты сходства Отиаи, Кульчинского,
Дайса имеют близкие значения.

Результаты кластерного анализа были наложе-
ны на палеогеографические карты для сеноман-
ского века, предложенные К. Скотизом (Scotese,
2014). Подобный метод был использован Ю. Кри-
ветом и Ш. Клуг для анализа палеобиогеографии
юрских эласмобранхий Европы (Kriwet, Klug,
2008). Сочетание значения коэффициента сход-
ства и карты позволяет оценить расстояния меж-
ду регионами, откуда происходят сравниваемые
сообщества, и господствующие там условия (на-
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пример, возможные глубины, размер разделяю-
щих их массивов суши и т.п.). Это дало возмож-
ность рассмотреть вероятность связи между ком-
плексами эласмобранхий различных регионов.

ОЦЕНКА СТЕПЕНИ СХОДСТВА 
МЕЖДУ СЕНОМАНСКИМИ 

КОМПЛЕКСАМИ ЭЛАСМОБРАНХИЙ
Среди раннесеноманских комплексов наи-

большее сходство с поволжским демонстрирует
комплекс из Мангышлака [коэффициент Жакка-
ра (далее – КЖ) – 0.4]. Несколько дальше отстоит
от Поволжского комплекс Англо-Парижского
бассейна (КЖ 0.39), гораздо выше его сходство с
комплексом из Северо-Западной Германии
(КЖ 0.47). Одинаково отдален от всех перечис-
ленных комплекс с юго-запада Франции (КЖ с
Поволжским комплексом, например, 0.16).
Очень сильно обособлено индийское сообщество
эласмобранхий (КЖ с сообществом из Поволжья
0.15). Нулевым КЖ ко всем остальным комплек-
сам обладает сообщество из Алжира (рис. 1, а;
табл. 2). Таким образом, один кластер формируют
комплексы из Поволжья и Мангышлака, в соста-
ве другого кластера – комплексы из Англо-Па-
рижского бассейна и с северо-запада Германии.
Остальные сообщества демонстрируют большую
(Алжир) или меньшую (юго-запад Франции, Ин-
дия) степень обособленности.

Из комплексов среднего сеномана в отдель-
ный кластер объединяются комплексы Поволжья
и Англо-Парижского бассейна (КЖ 0.49). Значи-
тельно дальше от них отстоят североамерикан-
ский (КЖ с поволжским комплексом 0.29) и ав-
стралийский (КЖ с поволжским 0.26) комплек-
сы. Наименее схож со всеми ними комплекс из
Ливана (КЖ с поволжским 0.03), выделяющийся
в отдельную ветвь (рис. 1, б; табл. 2).

Для позднего сеномана сохраняется значи-
тельное сходство между поволжским и англо-па-
рижским комплексами (КЖ 0.45), литовское со-
общество эласмобранхий отличается от поволж-
ского несколько сильнее (КЖ 0.32). Большее
сходство между собой демонстрируют сообще-
ства юго-запада Франции и севера Испании
(КЖ 0.61), которым, в свою очередь, близка фау-
на Техаса (КЖ с французским комплексом 0.38).
Комплексы из Венесуэлы и Анголы близки между
собой (КЖ 0.38), но далеко отстоят от поволж-
ского (КЖ с ангольским комплексом 0.09). Ниге-
рийское сообщество близко к атлантическим со-
обществам (КЖ с французским комплексом
0.23), но имеет мало сходства с поволжским и
англо-парижским (КЖ с поволжским комплек-
сом 0.03). Австралийский комплекс демонстри-
рует большее сходство с ними (КЖ с поволжским
комплексом 0.12). Египетское сообщество одина-
ково отдалено ото всех данных кластеров (КЖ с
поволжским комплексом 0.06) (рис. 1, в; табл. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ

Таким образом, при помощи коэффициентов
сходства и кластерного анализа все комплексы
сеноманских эласмобранхий мира можно объ-
единить в несколько фаунистических группиро-
вок, тяготеющих к определенному интервалу ши-
рот. Условно группировки можно назвать: груп-
пировка Европейской палеобиогеографической
области (Беньямовский, 2008) (комплексы По-
волжья, Мангышлака, Англо-Парижского бас-
сейна, северо-запада Германии, Литвы), атланти-
ческая группировка (комплексы юго-запада
Франции, севера Испании, Северной Америки,
Венесуэлы, Анголы, Нигерии), южно-тетическая
группировка (комплексы Алжира, Ливана, Егип-
та). Отдельные группировки составляют ком-
плексы из Индии и Австралии.

На основе анализа сходства между комплекса-
ми эламобранхий из различных регионов можно
сделать предположения о возможных связях меж-
ду ними, привлекая данные палеогеографии. Для
этого были задействованы реконструкции Скоти-
за (Scotese, 2014).

Высокое значение коэффициента Жаккара
для раннесеноманских комплексов Поволжья и
Мангышлака хорошо объясняется тем, что эти
сообщества находились в соседних бассейнах
[Поволжско-Донской и Мангышлак-Восточно-
Прикаспийский по В.Н. Беньямовскому (2008)] и
не разделялись сколько-нибудь значимыми пре-
градами (рис. 2, а), хотя для Мангышлака и харак-
терны более теплолюбивые формы, например,
роды Cretodus и Hispidaspis (Kennedy et al., 2008).
Последний на основании характера распростра-
нения был отнесен к теплолюбивым Гликманом
(1980) в противоположность роду Eostriatolamia.
Точно так же нахождение в рамках смежных бас-
сейнов можно назвать причиной еще большего
сходства сообществ Англо-Парижского бассейна и
северо-запада Германии (рис. 2, а). Комплексы бас-
сейнов позднемелового Русского моря и Англо-Па-
рижского бассейна также довольно близки между
собой, вероятно, вследствие их относительно сво-
бодного сообщения друг с другом (рис. 2, а).

Фауна юго-запада Франции одинаково мало
схожа с фаунами названных акваторий. Вероят-
но, это явилось следствием того, что Аквитан-
ский бассейн на востоке был почти изолирован
крупным островом и фактически являлся частью
восточной Атлантики.

Еще более слабое сходство комплекса эласмо-
бранхий из Индии со всеми ранее упомянутыми со-
обществами можно объяснить ее отдаленностью
ото всех остальных – она единственная находилась
в то время в южном полушарии (рис. 2, а). Алжир-
ское же сообщество продемонстрировало полное
отсутствие сходства с остальными. Это, возмож-
но, продиктовано его нахождением на южной пе-
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риферии океана Тетис и приуроченностью к за-
ливу, глубоко вдающемуся в массив суши.

В середине сеноманского века продолжает оста-
ваться актуальным сходство комплексов Поволжья и
Англо-Парижского бассейна, несколько сильнее от
них отличается комплекс из Северной Америки и
наименее схож комплекс из Ливана. Подобная ситу-
ация также объяснима отсутствием преград и близо-
стью по расстояниям между Поволжьем и Англо-
Парижским бассейном и, напротив, некоторой изо-

лированностью Внутреннего Западного пролива Се-
верной Америки крупными массивами суши, а Ли-
вана – глубоководной частью океана Тетис и, воз-
можно, сочетанием специфических местных
условий (температуры, глубины, очертания берего-
вой линии), характерных для южной периферии
океана Тетис (рис. 2, б). Австралийский комплекс
схож с европейскими и североамериканским ком-
плексами, возможно, из-за приуроченности к отно-
сительно открытым акваториям.

Рис. 1. Дендрограммы сходства комплексов эласмобранхий сеномана: а – ранний сеноман; б – средний сеноман; в –
поздний сеноман. Обозначения: 1 – терригенные отложения; 2 – карбонатные отложения; 3 – терригенно-карбонат-
ные отложения.
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Рис. 2. Диаграмма связей между сеноманскими сообществами эласмобранхий: а – ранний сеноман (1 – Поволжье, 2 –
Мангышлак, 3 – Англо-Парижский бассейн, 4 – северо-запад Германии, 5 – юго-запад Франции, 6 – Алжир, 7 – Ин-
дия); б – средний сеноман (1 – Поволжье, 2 – Англо-Парижский бассейн, 3 – Северная Америка, 4 – Ливан, 5 – Ав-
стралия); в – поздний сеноман (1 – Поволжье, 2 – Литва, 3 – Англо-Парижский бассейн, 4 – юго-запад Франции, 5 –
север Испании, 6 – Техас, 7 – Венесуэла, 8 – Египет, 9 – Нигерия, 10 – Австралия, 11 – Ангола). В прямоугольниках
приведено значение коэффициента Жаккара. Палеогеографическая основа – по Scotese (2014).
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Сходство между поволжским и англо-париж-
ским, а также между комплексами с юго-запада
Франции, севера Испании, из Техаса и, в мень-
шей степени, из Венесуэлы, Анголы и Нигерии в
позднем сеномане также можно интерпретиро-
вать через отсутствие между ними значимых пре-
град в виде суши (юго-запад Франции и север Ис-
пании разделяет крайне небольшое расстояние в
пределах Аквитанского бассейна) (рис. 2, в). А
территория Литвы отделена от Поволжья круп-
ным массивом суши и представляет собой почти
замкнутый залив. Восточная Атлантика также
изолирована островом значительной площади от
остальных европейских бассейнов. Комплекс из
Австралии, вследствие отделения ото всех осталь-
ных огромными акваториями, сильно обособлен,
хотя, вероятно, сохранил с ними связь. Египет-
ская фауна занимает южную периферию океана
Тетис, которая обособлена от Европы глубоко-
водными участками, а от Америки – обширной
сушей. Также, вероятно, сыграла роль близость
обширного залива (рис. 2, в).

Различия между фаунами эласмобранхий так-
же могут быть проинтерпретированы при помо-
щи значений широтной приуроченности и глу-
бин, господствовавших на тот момент в регионах.
Так, комплексы из Поволжья, Англо-Парижско-
го бассейна, Германии, Литвы носят явно боре-
альный характер за счет обилия ламнообразных,
синеходонтиформных, катранообразных, много-
жаберных акул (Guinot, 2013). При этом в Повол-
жье преобладают ламнообразные акулы, что ука-
зывает, вероятно, на меньшие глубины в Русском
море. А род Eostriatolamia, наиболее многочис-
ленный в среднем и позднем сеномане Поволжья,
еще Гликманом (1980) рассматривался как ти-
пично бореальный. Мелководность и относи-
тельная холодноводность этой акватории под-
тверждаются и данными по микрофауне (Vish-
nevskaya, Kopaevich, 2020). Хотя мангышлакский
комплекс и характеризуется наличием более тепло-
любивых форм (роды Cretodus и Hispidaspis, гитар-
никовые скаты Rhinobatos) (Kennedy et al., 2008),
общность его с поволжским чрезвычайно велика.

Гораздо более теплолюбивыми выглядят фау-
ны юго-запада Франции (Vullo et al., 2007), севера
Испании (Vullo et al., 2009), Ливана (Forey et al.,
2003), Египта (Werner, 1989), вследствие преобла-
дания мелких кархариновых, оректолобиморфов,
скатов (в т.ч. различных склероринхид), большого
числа родов гибодонтов (Guinot, 2013) (табл. 1). По
данным признакам к ним примыкают фауны Се-
верной Америки (Welton, Farish, 1993; Cappetta,
Case, 1999; Hamm, 2008; Cumbaa et al., 2010), но ко-
личество и разнообразие ламнообразных в них го-
раздо выше. Однако значение КЖ (чуть менее 0.2)
между техасским и поволжским сообществами вы-
ше, чем между поволжским и гораздо более близ-
ким к нему территориально сообществом юго-запа-
да Франции (0.16). Вероятно, в данном случае сыг-

рал роль фактор глубин; судя по фациальному
составу, комплексы Техаса и Поволжья более мел-
ководные, что и сказалось на их сходстве.

Венесуэльский и африканские комплексы
также схожи с техасским и комплексами Акви-
танского бассейна. Черты тепловодности (нали-
чие рода Cretodus) несет в себе и индийский ком-
плекс. Это обеспечивает его сходство с мангыш-
лакским, аквитанскими, североамериканскими,
египетским и ангольским комплексами и одно-
временно отделяет от австралийских, чьи места
обитания располагались не так уж и далеко, но
сходство с бореальными сообществами гораздо
выше. Можно предположить, что здесь влияние
оказал характер движения водных масс. Присут-
ствие же шестижаберниковых рода ?Notidano-
don обособляет индийский комплекс ото всех
остальных.

Любопытно, что комплекс из Венесуэлы го-
раздо более схож с поволжским (КЖ 0.09), чем с
более близким широтно египетским (КЖ 0.04),
также сильно отличающимся от поволжского
(КЖ 0.06), вероятно, за счет большего количества
ламнообразных акул в поволжском и венесуэль-
ском комплексах, причиной чего, возможно, бы-
ли местные условия – более открытое море, в от-
личие от лагунных условий Египта.

Средне- и познесеноманский комплексы Ав-
стралии приурочены, как и европейские, к уме-
ренным широтам, только нотальной зоны. Это,
очевидно, и сказалось на их составе, схожем с та-
ковым в европейских комплексах (особенно для
среднего сеномана).

Фауна эласмобранхий Поволжья выглядит не
только как бедная и мелководная, но и как одна
из наиболее консервативных (КЖ между ранне- и
среднесеноманским комплексами составляет
0.81, между средне- и позднесеноманским 0.78,
между ранне- и позднесеноманским почти 0.7).
Большим коэффициентом обладают только сооб-
щества Англо-Парижского бассейна (между ран-
не- и среднесеноманским комплексами 0.88,
между средне- и позднесеноманским 0.86, между
ранне- и позднесеноманским 0.79). Фауны из
других регионов гораздо менее консервативны.
Например, КЖ между ранне- и позднесеноман-
скими комплексами юго-запада Франции дости-
гает 0.34, а между австралийскими средне- и
позднесеноманским лишь 0.15. Разнообразие по-
волжского комплекса в среднем и позднем сено-
мане растет за счет появления лишь нескольких
родов (Protoscyliorhinus в первой половине сред-
него сеномана, Ptychodus и Squalicorax в его вто-
рой половине, Galeorhinus и Cantioscyllium в
позднем сеномане). Возможно, подобный кон-
серватизм – общая черта бореальных сообществ.
Несмотря на консерватизм и бедность Поволж-
ского комплекса, он практически полностью со-
стоит из космополитных форм. Такой же чертой
обладает и мангышлакское сообщество. В проти-
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воположность этому, комплексы Англо-Париж-
ского бассейна включают в себя несколько энде-
мичных на тот отрезок времени родов – Annea,
Adnetoscyllium, Cretascyliorhinus и дидемиков
(sensu Lebedev, Zakharenko, 2010), встреченных
еще и на северо-западе Германии – Pseudospinax
и Pseudoscyliorhinus. Вероятно, данную ситуацию
можно проинтерпретировать, опираясь на рекон-
струкцию условий, господствовавших в аквато-
риях. Поволжские и мангышлакское сообщества
мелководны (местонахождения приурочены к
терригенным отложениям), а сообщества Англо-
Парижского бассейна и северо-запада Германии
обитали при более значительных глубинах (ме-
стонахождения приурочены к карбонатным отло-
жениям). Поскольку эндемики и дидемики пред-
ставлены относительно глубоководными формами,
можно предположить затрудненность их миграции
в акватории с меньшими глубинами. Наличие энде-
миков в позднем сеномане Литвы (Squalodalatias,
Protocentrophorus) логично было бы объяснить неко-
торой изолированностью данного бассейна круп-
ным массивом суши. Любопытно, что оба рода – ка-
транообразные. Парадоксально, что данный отряд
преимущественно глубоководный, а в случае с ли-
товским сообществом названные формы известны
из терригенных фаций.

В фаунах Аквитанского бассейна в раннем и
позднем сеномане юго-запада Франции и позд-
нем сеномане севера Испании заметно присут-
ствие эндемичных скатов Ptychotrigonoides, Arch-
ingeayia и Engolismaia (Vullo et al., 2007, 2009). На
южной периферии океана Тетис в среднем сено-
мане Ливана значительную часть комплекса со-
ставляют эндемичные скаты Libanopristis, Parara-
ja и Cyclobatis, а в позднем сеномане Египта такие
эндемики, как гибодонты Distobatus, Aegyptoba-
tus и скаты Baharipristis, Marckgrafia, Sechmetia,
Renpetia, Isidobatus и Mafdentia фактически фор-
мируют облик сообщества (Werner, 1989; Forey
et al., 2003). Еще более это заметно в раннесено-
манском алжирском комплексе, где эласмобран-
хии представлены исключительно скатами-энде-
миками Baharipristis и Mafdentia (Mennad et al.,
2020). Все перечисленные формы можно рассмат-
ривать как региональные эндемики (Lebedev,
Zakharenko, 2010).

Помимо географической принадлежности
(бореальная, тетическая, нотальная области) на
состав сообществ оказывает влияние и фактор глу-
бин. Примерные значения глубин могут быть ре-
конструированы по фациальной принадлежности
вмещающих пород (рис. 1) и по таксономическому
составу сообществ. Наиболее глубоководными
предстают комплексы Англо-Парижского бассейна
и северо-запада Германии, на что указывает как со-
став (представители родов Protosqualus, Squalus,
Notorynchus, Cretascyliorhinus, Pteroscyllium,
Scyliorhinus и Hexanchus), так и карбонатные отло-
жения в качестве вмещающих, соответствующие

условиям внешнего шельфа. Также глубоководным,
судя по вмещающим породам (мел и известняк), яв-
лялось среднесеноманское ливанское сообщество.
Несколько менее глубоководны комплексы из Акви-
танского бассейна (отсутствие палеоспинацид, ка-
транов, сцилиоринид), доля карбонатов там значи-
тельно меньше. Остальные сообщества гораздо бо-
лее мелководные, вплоть до скорее лагунных
комплексов Египта и Алжира. Как видно из дендро-
грамм сходства (рис. 1), фактор глубин оказывает
влияние на состав сообществ, но оно, вероятно, не
такое прямое, как у широтного фактора – в одном
кластере могут находиться комплексы из акваторий
с разными глубинами (как поволжский и англо-па-
рижский комплексы в среднем и позднем сенома-
не). Наиболее заметно влияние значений глубин
внутри каждой группировки в отдельности (сход-
ство англо-парижского и северогерманского ком-
плексов в европейской группировке или комплек-
сов юго-запада Франции и севера Испании в атлан-
тической).

ВЫВОДЫ

На основании анализа коэффициента сход-
ства Жаккара комплексы сеноманских эласмо-
бранхий мира были разделены на пять фауни-
стических группировок: европейскую, атланти-
ческую, южно-тетическую, индийскую и
австралийскую.

Применение палеогеографической карты поз-
волило выявить зависимость группировок от ши-
ротной приуроченности и конфигурации аквато-
рий и массивов суши, работающих как фактор
изоляции. Очертания береговой линии также
оказывают влияние – обширные заливы (как в
Алжире и Египте) становятся местами обитания
изолированных, в значительной мере эндемич-
ных сообществ. При наличии открытых вод сход-
ство даже географически отдаленных сообществ
может быть высоким, как, например, между по-
волжским и англо-парижским, или венесуэль-
ским и ангольским комплексами.

Фаунистические группировки явно зависимы
от температурного режима. Преимущественно
холодноводными являются европейская и австра-
лийская группировки, обитавшие в бореальной и
нотальной зонах, соответственно. Более тепло-
водны атлантическая, южно-тетическая и индий-
ская группировки. Бореальные комплексы
Англо-Парижского бассейна и Поволжья в сено-
мане наиболее консервативны. Влияние значе-
ния глубин является не столь прямым, но его роль
также бесспорна, что видно внутри каждой от-
дельной группировки. Факторы оказывают ком-
плексное влияние, благодаря сочетанию местных
условий даже географически отдаленные сооб-
щества (например, поволжское и техасское) мо-
гут обладать заметным сходством.
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Палеогеографические выводы по эласмобран-
хиям могут подтверждаться данными по другим
группам. Относительная холодноводность и мел-
ководность акваторий Поволжья отражена и в ха-
рактере микрофауны.

Оценка степени сходства между комплексами
сеноманских эласмобранхий с привлечением па-
леогеографической карты и данных по фациально-
му составу местонахождений позволяет выявить ве-
роятные взаимосвязи между сообществами, оценить
факторы, воздействующие на них. В дальнейшем
это, возможно, будет способствовать разрешению
вопросов о динамике разнообразия сеноманских
эласмобранхий в различных регионах.
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Paleobiogeographic Analysis of the Assemblages
of the Cenomanian Elasmobranchs (Chondrichthyes, Elasmobranchii)

A. V. Biriukov1, 2

1Saratov State University, Saratov, Russia
2Saratov Regional Museum of Local Lore, Saratov, Russia

An assessment was made of the similarity degree at the genus level of 23 Cenomanian elasmobranch assem-
blages from various regions of the world (Volga Region, Mangyshlak, Anglo-Paris Basin, Lithuania, north-
west Germany, southwest France, northern Spain, North America, Venezuela, Lebanon, Egypt, Algeria, Ni-
geria, Angola, India, Australia) according to the Jaccard coefficient. Based on cluster analysis and a paleo-
geographic map, assumptions have been made about the possible relationships of the coeval elasmobranch
assemblages and the paleogeographic factors that influence them. Five faunistic groups have been distin-
guished: the European, Atlantic, South Tethyan, Indian, Australian ones. Their dependence on configura-
tions of the water and land areas and on temperature regimes has been revealed. The dependence on the depth
values is less obvious, though it is appreciable within the groups themselves.
Keywords: Cenomanian, elasmobranchs, cluster analysis, paleobiogeography
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