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В статье описаны остатки морских черепах (клада Pan-Chelonioidea) из трех верхнемеловых местона-
хождений Пензенской обл. России: Малая Сердоба 1 и 2 (кампан) и Пенза (маастрихт). Дистальная 
часть плечевой кости Pan-Chelonioidea indet. из Малой Сердобы 1 сходна с плечевой костью Terlin-
guachelys fischbecki (Protostegidae) из кампана США. Комплекс черепах из Малой Сердобы 2 включает 
в себя Protostega gigas (Protostegidae) и Pan-Chelonioidea indet., сходных с Terlinguachelys fischbecki и с 
представителями клады Ctenochelyidae, и напоминает по систематическому составу комплекс мор-
ских черепах из кампанского местонахождения Белое Озеро в Саратовской обл. России. Наружная 
поверхность костальных пластинок черепахи из Пензы имеет скульптуру, подобную Peritresius ornatus 
(Ctenochelyidae) и Glyptochelone suyckerbuycki.
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ВВЕДЕНИЕ
Ископаемые остатки морских черепах (над-

семейство Chelonioidea Oppel, 1811, или кла-
да Pan-Chelonioidea Joyce et al., 2004) известны 
из более чем 20 меловых местонахождений Евро-
пейской России, однако только небольшая часть 
этих материалов детально описана (см. Danilov 
et al., 2022: Приложение A).

Первый описанный материал по  меловым 
морским черепахам из  Пензенской обл. был 
представлен дистальной частью плечевой кости 
Protostegidae gen. indet. 1 (Архангельский, 1999; 
Данилов и др., 2017: Chelospharginae indet.; Ave-
rianov, 2002: Protostegidae indet.) из кампанского 
фосфоритового горизонта (слой 4) местонахож-
дения Малая Сердоба 1 (Архангельский, 1999: 
с.  142–143, рис.  1В: “в карьере, располагаю-
щемся ниже с. Малая Сердоба <…> на  правом 

берегу р.  Сердобы”). Содержащиеся в  некото-
рых работах (Данилов и др., 2017; Danilov et al., 
2022) указания на принадлежность упомянутого 
фосфоритового горизонта к нижнему сеноману 
ошибочны. Разрез данного местонахождения 
был опубликован ранее (Архангельский, 1999; 
Первушов и др., 1999), поэтому здесь не приво-
дится.

В  периодически разрабатываемом песча-
ном карьере на  западной окраине того  же села 
(местонахождение Малая Сердоба 2; 52°27′ N, 
44°55′ E; рис. 1), Ю.А.Г., В.А.Г. и А.С.Г. в 2022 г. 
и  С.А.  Пчелинцев в  2018 г. обнаружили новые 
остатки морских черепах. Кости происходят 
из фосфоритового горизонта (слой 2) терриген-
ной пачки кампанских отложений (слои  1–5), 
которые относятся к  рыбушкинской свите 
местной стратиграфической шкалы (Олферьев, 
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Рис. 1. Местонахождение Малая Сердоба 2: географическое положение (А–В) и стратиграфический разрез (Г). Обозначе-
ния: 1 – песок, 2 – песчаник, 3 – глина, 4 – алеврит, 5 – мергель, 6 – опока, 7 – фосфориты, 8 – глауконит, 9 – ожелезне-
ния, 10 – остатки рептилий, 11 – остатки акул, 12 – остатки костных рыб, 13 – следы биотурбации, 14 – место и уровень 
находок.
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Алексеев, 2005). Подробное описание страти-
графического разреза местонахождения Малая 
Сердоба 2 приводится ниже.

Помимо морских черепах, из фосфоритового 
горизонта нижней части рыбушкинской свиты 
этого и  других местонахождений окрестностей 
с. Малая Сердоба (Белый Ключ и  Малая Сер-
доба 1 и 2) были описаны остатки плезиозавров 
Elasmosauridae indet. и Polycotylidae indet., моза-
завров Mosasaurinae indet. и  Tylosaurinae indet., 
и  птеранодонтидного птерозавра Bogolubovia 
orientalis (Bogoliubow, 1914) (Storrs et al., 2000; 
Григорьев, 2017; Averianov, Kurin, 2022).

В  1930 г. в  г. Пенза, около Мироносицко-
го кладбища, “в слоях, где был найден мо[за-
завр]”, М.А. Веденяпиным был найден костный 
фрагмент, определенный А.Н. Рябининым как 
“щиток черепахи (?)” (рис.  2, в, г). Л.А. Несов 
изобразил (Несов, 1997: табл. 57, фиг. 9) и крат-
ко описал этот фрагмент как “кость пояса ги-
гантского осетра <…> со сглаженным рельефом 
из  гребней, обычно не  анастомозирующих, как 
коротких изогнутых, так и  длинных” (Несов, 
1997: с. 129) и как “нижняя часть ключицы” осе-
тра (Несов, 1997: с. 214). Местонахождение дан-
ного фрагмента было указано как “Пенза, ста-
рые карьеры глин за Мироносицким кладбищем. 

а

в г д

б

Рис. 2. Фрагменты двух костальных пластинок в сочленении Pan-Chelonioidea indet., экз. ZIN PH 1/245, сверху, из маа-
стрихта Пензы (а, б), и этикетки к ним (в–д): а – фотография; б – пояснительный рисунок; в – этикетка М.А. Веденяпина; 
г – этикетка А.Н. Рябинина; д – этикетка Л.А. Несова. Белой линией показаны примерные очертания реберных валиков 
на вентральной поверхности пластинок. Прерывистой черной линией показаны реконструируемые очертания свободных 
ребер. Масштабная линейка – 3 см.
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Верхний мел, кампан-маастрихт” (Несов, 1997: 
с.  128). Из  этикетки, приложенной к  данно-
му фрагменту, следует, что Несов планировал 
описать его в  качестве нового вида “Acipenser 
itilensis” (рис. 2, д). Позже И.Г. Данилов с соавт. 
(Danilov et al., 2018) указали, что этот фрагмент 
состоит из  частей двух костальных пластинок 
в  сочленении, и  предварительно отнесли этот 
материал к  Cheloniidae indet. Согласно совре-
менным данным, стратиграфическое положение 
находки черепахи соответствует маастрихтскому 
ярусу (Grigoriev, 2014). В  настоящее время ме-
стонахождение не существует.

Данная статья посвящена изучению ранее 
описанных и новых материалов по морским че-
репахам из  верхнемеловых местонахождений 
Пензенской обл. Ниже дается детальное описа-
ние всех перечисленных материалов и определя-
ется их систематическая принадлежность.

* * *
Авторы благодарны Н.Г. Зверькову из Геоло-

гического ин-та РАН (ГИН РАН) за предостав-
ление фотографий дистальной части плечевой 
кости пан-хелониоида из местонахождения Ма-
лая Сердоба 1 и  С.А. Пчелинцеву за  передачу 
проксимальной части бедренной кости из  ме-
стонахождения Малая Сердоба 2.

Сравнение осуществлялось со  следующи-
ми представителями клады Pan-Chelonioidea: 
Allopleuron hofmanni (Gray, 1831) из  формации 
Маастрихт (маастрихт), Нидерланды (Mulder, 
2003); Archelon ischyros Wieland, 1896 из  фор-
мации Пьер Шейл (кампан), США (Wieland, 
1909); Asmodochelys parhami Gentry et al., 2019 
из формации Демополис Чак (верхний кампан), 
США (Gentry et al., 2019); Corsochelys haliniches 
Zangerl, 1960 из  формации Мурвилл Чак (сан-
тон–кампан), США (Zangerl, 1960); Ctenochelys 
stenoporus (Hay, 1905) из  ряда местонахожде-
ний коньяка–кампана США, Великобритании 
и  Германии (Zangerl, 1953b; Hirayama, 1992, 
рис. 4G-I; Matzke, 2007); Desmatochelys lowi Wil-
liston, 1894 из  сеномана–турона США (Willis-
ton, 1894; Elliott et al., 1997); D. padillai Cadena 
et Parham, 2015 из верхнего баррема – нижнего 
апта Колумбии (Cadena, Parham, 2015); Euclastes 
wielandi (Hay, 1908) из  ряда маастрихтских–та-
нетских формаций и  местонахождений Анго-
лы, Марокко, России, США и  Чили (Ullmann, 
Carr, 2021; Zvonok, Danilov, 2023); Glyptochelone 
suyckerbuycki (Ubaghs, 1879) из  формации Маа-
стрихт (верхний маастрихт) местонахождения 
Валкенбюрг-ан-де-Гёл, Нидерланды (Ubaghs, 

1879; de Lapparent de Broin et al., 2018, рис. 11h, i); 
Mesodermochelys undulatus Hirayama et Chitoku, 
1996 из нижнего маастрихта Японии (Hirayama, 
Chitoku, 1996); Pan-Chelonioidea indet. из  ры-
бушкинской свиты (кампан) местонахождения 
Белое Озеро, Россия (Danilov et al., 2022); Peritre-
sius martini Gentry et al., 2018 из формации Рип-
ли (кампан), США (Gentry et al., 2018); P. ornatus 
(Leidy, 1856) из ряда кампанских–маастрихтских 
формаций и  местонахождений США (Gentry 
et al., 2018); Porthochelys laticeps Williston, 1901 
из формации Ниобрара (коньяк–кампан), США 
(Williston, 1901); Prionochelys matutina Zangerl, 
1953 из формаций Юто и Мурвилл Чак (сантон–
кампан), США (Gentry, 2018); Protostega gigas 
Cope, 1872 из формаций Мурвилл Чак и Ниоб-
рара (коньяк–кампан), США, и рыбушкинской 
свиты (кампан), Россия (Zangerl, 1953a; Danilov 
et al., 2022); Terlinguachelys fischbecki Lehman et 
Tomlinson, 2004 из  формации Агуджа (средний 
кампан) местонахождения Кастолон Роад, США 
(Lehman, Tomlinson, 2004); Toxochelys latiremis 
Cope, 1873 из ряда формаций (коньяк–кампан), 
США (Zangerl, 1953b; Nicholls, 1988); T. moorev-
illensis Zangerl, 1953 из формации Мурвилл Чак 
(сантон–кампан), США (Zangerl, 1953b).

Экземпляры, упоминаемые в  данной статье, 
хранятся в следующих учреждениях: СГУ – Са-
ратовский государственный ун-т, Саратов, Рос-
сия; FMNH  – Музей естественной истории 
Филда, Чикаго, США; ZIN PH – Зоологический 
ин-т РАН, палеогерпетологическая коллекция, 
С.‑ Петербург, Россия.

Названия морфологических структур при 
описании элементов черепа даются по Ю. Гэф-
фни (Gaffney, 1979), а  элементов посткрания  – 
по А. Ромеру (Romer, 1956). В работе использу-
ется как филогенетическая, так и традиционная 
номенклатура черепах (Данилов и др., 2017; Joyce 
et al., 2004, 2021).

ГЕОЛОГИЧЕСКИЙ РАЗРЕЗ 
МЕСТОНАХОЖДЕНИЯ МАЛАЯ СЕРДОБА 2

Описание снизу вверх (по: Первушов и  др., 
1999; рис. 1).

К2km1 1. Песок кварцево-глауконитовый, 
средне-мелкозернистый, серо-зеленоватый, не-
яснослоистый, местами достаточно сильно оже-
лезненный (красно-желтые пятна неправильной 
формы с расплывчатыми границами); содержит 
редкие, слабо сконцентрированные в  средней 
части слоя темно-коричневые неправильно-
округленные песчанистые фосфориты размером 
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до 3 см. В слое встречены редкие остатки моза-
завров. Видимая мощность – 6.2 м.

К2km2 2. Фосфоритовый горизонт. Сложен 
темно-коричневыми и  черными фосфоритовы-
ми желваками и  гальками, слабо песчанисты-
ми, глинистыми, имеющими округленно-не-
правильную форму, размером от  0.5 до  5  см, 
сцементированными слабо алевритистым 
и  глинистым кварцево-глауконитовым песком. 
Горизонт местами сильно уплотнен и ожелезнен. 
Его контакт с  подстилающими отложениями 
очень неровный, но  достаточно четкий. Встре-
чены фрагментированные и  окатанные ядра 
двустворчатых моллюсков Gryphaeostrea sp., 
Hyotissa sp., Entolium sp., Chlamys sp., брюхоно-
гих моллюсков Solariella sp. и лопатоногих мол-
люсков Laevidentalium sp. Разнообразны остатки 
позвоночных: зубы и  позвонки акул и  костных 
рыб, пластины химер, кости мозазавров, плези-
озавров, морских черепах и птерозавров. Мощ-
ность – 0.08 м.

К2km2 3. Песок кварцево-глауконитовый, 
средне-мелкозернистый, серо-зеленоватый, 
слабо алевритистый, неяснослоистый. Преиму-
щественно в  нижней части слоя наблюдаются 
неравномерно рассеянные темно-коричневые 
фосфоритовые желваки неправильной фор-
мы, достаточно хорошо окатанные, размером 
до 4 см, слабо неравномерно концентрирующие-
ся к подошве слоя. Контакт с нижележащим сло-
ем достаточно четкий, неровный. Мощность  – 
1.9 м.

К2km2 4. Песчаник кварцево-глауконитовый, 
сильно известковистый, кремнистый, свет-
ло-серый, трещиноватый. По  всему слою не-
равномерно рассеяны редкие черные фосфори-
ты округленно-неправильной формы размером 
до 1 м. Преимущественно в нижней части слоя 
присутствуют ходы талассоидных раков – оваль-
ные в сечении, длинные (до 0.3 м), слабоизогну-
тые, слаборазветвленные, имеющие прокремне-
лую сердцевину и  внешнюю скульптуру в  виде 
осевых, слабоизогнутых, четких, резких бороз-
док. Контакт с  подстилающим слоем четкий, 
ровный. Мощность – 1.0 м.

К2km2 5. Мергель светло-серый, песчанистый, 
плотный, местами слабопрокремнелый. К подо-
шве слоя содержание терригенной составляю-
щей постепенно и неравномерно увеличивается. 
Контакт с нижележащим слоем достаточно чет-
кий, ровный. Мощность – 0.3 м.

К2km2 6. Опоково-глинистая пачка: чередова-
ние прослоев серых с синеватым оттенком опок 

и  темно-синих жирных прокремнелых глин. 
Контакт с нижележащим слоем четкий, ровный. 
Мощность – 2.5 м.

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ

TESTUDINES BATSCH, 1788

CRYPTODIRA COPE, 1868

AMERICHELYDIA JOYCE ET AL., 2013

PAN-CHELONIOIDEA JOYCE ET AL., 2004
PROTOSTEGIDAE COPE, 1873

Protostega Cope, 1872
Protostega gigas Cope, 1872

О п и с а н и е  и   с р а в н е н и е  материала 
из  Малой Сердобы 2. Левая верхнечелюстная 
кость ZIN PH 1/291 (рис. 3) сохранилась почти 
полностью, за  исключением самой дорсальной 
части предлобного отростка и маленького анте-
ро-вентролатерального фрагмента. На вентраль-
ной и латеральной поверхностях кости имеются 
питательные отверстия. Передний и  вентраль-
ный (лабиальный) края кости почти прямые и об-
разуют угол около 90°. На латеральной поверхно-
сти передней части предлобного отростка почти 
полностью сохранилась шовная поверхность для 
предчелюстной кости. На  медиальной поверх-
ности задней и дорсальной частей предлобного 
отростка частично сохранилась шовная поверх-
ность для предлобной кости. Верхнечелюстная 
кость у этого экземпляра, вероятно, участвовала 
в формировании лишь небольшого латерального 
участка наружного носового отверстия (apertura 
narium externa), ниже и выше которого на меди-
альной поверхности кости находятся шовные 
поверхности для предчелюстной и  предлобной 
костей, соответственно. Постеродорсальный 
край верхнечелюстной кости образует антеро-
вентральный край глазницы и  шовную поверх-
ность для глубоко вклинивающейся скуловой 
кости. На  переднем крае шовной поверхности 
для скуловой кости имеется небольшое foramen 
supramaxillare. С медиальной стороны, вентраль-
нее шовной поверхности для предлобной кости, 
имеется обширное углубление, являющееся ча-
стью fossa nasalis. В  вентральной части этого 
углубления, от шовной поверхности для небной 
кости, в  переднем направлении идет короткий 
канал с  нависающими бортами, заканчиваю-
щийся крупным foramen alveolare superius. Неб-
ный отросток умеренной ширины и  толстый 
в  передней части, на  уровне шовной поверх-
ности для предчелюстной кости. Латеральнее 
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хоаны (apertura narium interna) имеется овальное 
углубление, примыкавшее к  foramen alveolare 
superius, возможно, ассоциированное с  клапа-
ном (англ. flap) или гомологичными структурами 
из мягких тканей, которые находятся в этом месте 
у черепах (Parsons, 1968). Спереди от apertura nar-
ium interna, на вентральной поверхности небного 
отростка имеется медиальный желоб. Дорсальнее 
заднего края медиального желоба имеется повре-
жденная ориентированная назад поверхность, 
очевидно, являющаяся затертой шовной поверх-
ностью для сошника или местом слома близ нее. 
Протяженного медиального контакта с  сош-
ником, в  отличие от  Archelon ischyros, не  было. 
На  задней части небного отростка медиально 
расположена шовная поверхность для небной ко-
сти. Альвеолярная поверхность верхнечелюстной 
кости в  передней части, латеральнее лингваль-
ного гребня, слегка вогнута снизу в  попереч-
ном сечении, а  в  задней части ориентирована 

вентромедиально. Лабиальный и  лингвальный 
гребни развиты слабо. В целом, морфология экз. 
ZIN PH 1/291 не отличается от верхнечелюстной 
кости Protostega gigas, экз. ZIN PH 1/244 из Бело-
го Озера, за  исключением того, что она форми-
ровала лишь небольшую часть латерального края 
apertura narium externa, и  лучше сохранившихся 
структур небного отростка.

* * *
Pan-Chelonioidea indet. (Малая Сердоба 2). 

Проксимальная часть правой плечевой кости 
ZIN PH 2/291 (рис. 4, а–д) покрыта выемками, 
вероятно, следами зубов крупного хищника или 
падальщика, латеральный отросток поврежден. 
Головка шероховатая (слабо окостеневшая), 
что в  сочетании с  небольшим размером может 
указывать на то, что кость принадлежала особи 
с незавершенным онтогенезом. Латеральный от-
росток расположен близко к головке, но отделен 
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Рис. 3. Левая верхнечелюстная кость Protostega gigas Cope, 1872, экз. ZIN PH 1/291: а – вид с латеральной стороны; б – вид 
снизу; в – вид спереди; г, д – вид с медиальной стороны (д – пояснительный рисунок); Пензенская обл., Сердобский р-н, 
Малая Сердоба 2; верхний мел, кампан, рыбушкинская свита. Обозначения: ane – apertura narium externa; ani – apertura 
narium interna; da – углубление латеральнее apertura narium interna; fas – foramen alveolare superius; fn – fossa nasalis; fsm – 
(?) foramen supramaxillare; gas – борозда, ведущая к foramen alveolare superius; lar – лабиальный гребень; lir – лингвальный 
гребень; mg – медиальный желоб; o – глазница; sj – шовная поверхность для скуловой кости; spf – шовная поверхность 
для предлобной кости; spl – шовная поверхность для небной кости; spm – шовная поверхность для предчелюстной кости; 
sv – (?) затертая шовная поверхность для сошника. Белая линия – край шва для предчелюстной кости на наружной поверх-
ности верхнечелюстной кости, прерывистая черная линия – реконструируемые края кости. Масштабная линейка – 5 см.
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от нее вырезкой, как у других пан-хелониоидов 
(Evers et al., 2019: ch. 332). Он частично окаймля-
ет углубление для крепления mm. coracobrachialis 
brevis с  дистальной стороны, как у  Corsochelys 
haliniches, Ctenochelys stenoporus и  Prionochelys 
matutina, и  немного проксимальнее, чем у  Ter-
linguachelys fischbecki; также он не ориентирован 
вдоль переднего края кости, как у  Porthochelys 
laticeps и  Toxochelys latiremis. Медиальный от-
росток значительно отклонен от  средней оси, 
в  отличие от  Corsochelys haliniches. У  основа-
ния головки с  дистальной стороны имеется 
углубление. Является  ли оно углублением для 
крепления mm. latissimus dorsi et teres major или 
повреждением, не ясно. Диафиз кости немного 
расширялся дистально.

Проксимальная часть правой бедренной ко-
сти, экз. ZIN PH 3/291 (рис.  4, е–и). Большой 
трохантер соединен с головкой бедренной кости 
гребнем без вырезки, как у других пан-хелони-
оидов, за исключением Toxochelys spp. (Evers et 
al., 2019: ch. 354). Большой и малый трохантеры 
раздельные, сильно отличаются по высоте. Греб-
ня между ними нет, в отличие от Protostegidae (в 
т.ч. Terlinguachelys fischbecki), Mesodermochelys 
undulatus и  Euclastes wielandi. Раздельные тро-
хантеры, без соединяющего их гребня, известны 
у  Toxochelys spp. и  Ctenochelys stenoporus. Диа-
физ, по-видимому, сужался дистальнее головки. 
Головка сплюснута в передне-заднем направле-
нии.

Костальные пластинки: ZIN PH 4/291, пра-
вая V или VI костальная пластинка (рис. 4, к–м); 
и ZIN PH 5/291, левая VIII костальная пластин-
ка (рис. 4, н–п). У экз. ZIN PH 4/291 отломаны 
антеро- и  постеромедиальные части, большая 
часть свободного ребра, а также шейка и головка 
ребра; у экз. ZIN PH 5/291 повреждены все края, 
кроме небольшого участка постеролатерально-
го края, и  отломана головка ребра. Дорсальная 
поверхность костальных пластинок не  имеет 
ни орнаментации, ни борозд от роговых щитков, 
как у  Pan-Chelonioidea indet. из  Белого Озера, 
Protostegina (Hooks, 1998), Allopleuron hofman-
ni, Corsochelys haliniches, Mesodermochelys 

undulatus и  Terlinguachelys fischbecki. Обе пла-
стинки формировали часть края косто-перифе-
ральных фонтанелей, как у большинства других 
пан-хелониоидов (Evers et al., 2019: ch. 212). V 
или VI костальная пластинка ZIN PH 4/291 ко-
роткая медиолатерально без учета свободного 
ребра, что свидетельствует о крупных косто-пе-
риферальных фонтанелях. На  VIII костальной 
пластинке ZIN PH 5/291 сохранилась сочленов-
ная поверхность для X ребра, которая тянется 
латерально до косто-периферальной фонтанели 
и дальше вдоль IX ребра до слома.

Правая (?) VIII периферальная пластинка 
крупной особи ZIN PH 6/291 (рис.  4, р–у) со-
хранилась почти полностью, за  исключением 
небольших фрагментов в  латеральной, задней 
и медиальной частях пластинки. Ее дорсальную 
поверхность пересекает интермаргинальная бо-
розда, которая не  прослеживается на  вентраль-
ной поверхности; орнаментация отсутствует. 
Медиальный край пластинки формировал часть 
края одной или двух косто-периферальных фон-
танелей, как у  большинства других пан-хело-
ниоидов (Evers et al., 2019: ch. 212). Пластинка 
очень узкая медиолатерально, как перифераль-
ные пластинки примерно того  же положения 
Allopleuron hofmanni, Asmodochelys parhami, 
Desmatochelys spp., Corsochelys haliniches и  Ter-
linguachelys fischbecki. В  сечении пластинка 
имеет форму треугольника с  закругленными 
углами. Она не  вогнута с  дорсальной стороны, 
в  отличие от  большей части периферальных 
пластинок Allopleuron hofmanni, Asmodochelys 
parhami и  Peritresius martini; не  имеет зубчато-
го латерального края, в отличие от Asmodoche-
lys parhami, Ctenochelys spp. и  Prionochelys spp., 
или рваной формы медиального края, в  отли-
чие от Protostega gigas (Zangerl, 1953a: рис. 18A, 
40–42, 47A; Gentry, 2018: рис. 15). Ямки для ре-
бра на  медиальной поверхности нет. Такое со-
стояние может иметь две причины: ребра были 
расположены спереди и сзади от этой пластин-
ки или ребро соприкасалось с  медиальной по-
верхностью периферальной пластинки очень 
слабо, не  проникая в  нее. Наличие свободных 

Рис. 4. Кости Pan-Chelonioidea indet.: а–д – правая плечевая кость, экз. ZIN PH 2/291: а, б – вид снизу; в, г – вид сверху; 
д – вид спереди; е–и – правая бедренная кость, экз. ZIN PH 3/291: е, ж – вид снизу; з – вид спереди; и – вид с прокси-
мального конца; к–м – правая V или VI костальная пластинка, экз. ZIN PH 4/291: к – вид снизу; л – вид с медиального 
края; м – вид сверху; н–п – левая VIII костальная пластинка, экз. ZIN PH 5/291: н – вид сверху; о – вид с медиального 
края; п – вид снизу; р–у – правая (?) VIII периферальная пластинка, экз. ZIN PH 6/291: р – вид сверху; с – вид снизу; 
т – вид спереди, у – вид сзади; Пензенская обл., Сердобский р-н, Малая Сердоба 2; верхний мел, кампан, рыбушкинская 
свита. Обозначения: cf – головка бедренной кости; ch – головка плечевой кости; dcb – углубление для крепления mm. 
coracobrachialis brevis; dld – (?) углубление для крепления mm. latissimus dorsi et teres major; lp – латеральный отросток; 
ims – интермаргинальная борозда; mat – большой трохантер; mit – малый трохантер; mp – медиальный отросток; rIX – IX 
ребро; rX – сочленовная поверхность для X ребра. Масштабная линейка – 3 см.
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периферальных пластинок, не считая I, II и XI, 
распространено среди пан-хелониоидов (Gen-
try et al., 2018: ch. 216, 217), хотя у перечислен-
ных выше видов с узкими средними и задними 
периферальными пластинками такие пластинки 
отсутствуют (Asmodochelys parhami) или неиз-
вестны. Ямки для ребер нечетко выражены на VI 
и  VII периферальных пластинках у  Corsochelys 
haliniches (Zangerl, 1960: с. 294) и на некоторых 
периферальных пластинках у Desmatochelys lowi 
(Zangerl, Sloan, 1960: рис.  10). У  Terlinguachelys 
fischbecki ямки для ребер представляют собой 
плохо очерченные обширные углубления (Leh-
man, Tomlinson, 2004: с. 1168).

Pan-Chelonioidea indet. (Малая Сердоба 1). 
Дистальная часть очень крупной правой пле-
чевой кости СГУ 104a/32 (рис. 5) с поврежден-
ной дорсальной поверхностью и  задней частью 
эпифиза. Диафиз и  дистальный эпифиз уз-
кие в  переднезаднем направлении, в  отличие 
от  Protostega gigas с  широкой плечевой костью. 
Дистальный эпифиз формирует выраженный 
блок (англ. trochlea; Evers et al., 2019: ch. 334), 
как у Terlinguachelys fischbecki, Euclastes wielandi 
и  Toxochelys spp. Capitellum крупный, выступа-
ет вентрально. Имеется эктэпикондилярное от-
верстие, как у Allopleuron hofmanni, Ctenochelys 
stenoporus FMNH P27352 и Terlinguachelys fisch-
becki. Реконструируемая длина кости (без учета 
медиального отростка) – около 28 см. В целом, 
морфология экз. СГУ 104a/32 не  отличается 
от голотипа Terlinguachelys fischbecki, имеющего 
плечевую кость примерно того же размера.

Pan-Chelonioidea indet. (Пенза). Экз. ZIN PH 
1/245, два дистальных фрагмента костальных 

пластинок в  сочленении (рис.  2, а,  б); свобод-
ные ребра отломаны, вентральная поверхность 
затерта. Дорсальная поверхность имеет орна-
ментацию в виде коротких извилистых гребней 
ближе к центру пластинок и более прямых, про-
дольно ориентированных, у шва между косталь-
ными пластинками. Гребни сглаживаются ближе 
к латеральному краю пластинок. Такая же орна-
ментация известна у меловых пан-хелониоидов 
Peritresius ornatus и  Glyptochelone suyckerbuycki. 
Латеральный край свободный, что указывает 
на присутствие косто-периферальных фонтане-
лей.

ОБСУЖДЕНИЕ
Комплекс морских черепах из  Малой Сер-

добы 2 и  плечевая кость из  Малой Сердобы 1 
происходят из  рыбушкинской свиты, из  кото-
рой также недавно описаны остатки морских 
черепах (Белое Озеро, Саратовская обл.; Danilov 
et al., 2022). По  крайней мере, половина мате-
риалов из  Малой Сердобы 2 и  бо́льшая часть 
материалов из Белого Озера относятся к одним 
и тем же таксонам – Protostega gigas и Pan-Che-
lonioidea indet. с сильно фонтанелизированным 
карапаксом, поэтому ниже сравнению этих ма-
териалов уделяется особое внимание.

Описанные в  настоящей статье материа-
лы из Малой Сердобы 1 и 2 и Пензы отнесены 
к  пан-хелониоидам на основании очень круп-
ного размера, превышающего таковой у  дру-
гих меловых черепах (ZIN PH 1/291, ZIN PH 
6/291, СГУ 104a/32); раздельного с  головкой 
плечевой кости латерального отростка (ZIN PH 
2/291); большого трохантера бедренной кости, 

а б в г

д

t c

eef

eef
c

c

t

Рис. 5. Дистальная часть правой плечевой кости Pan-Chelonioidea indet., экз. СГУ 104a/32: а – вид сверху; б – вид сзади 
и снизу; в – вид сзади, г – вид спереди, д – вид с дистального конца; Пензенская обл., Сердобский р-н, Малая Сердоба 
1; верхний мел, кампан, рыбушкинская свита. Обозначения: c – capitellum; eef – эктэпикондилярное отверстие; t – блок. 
Масштабная линейка – 5 см.
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соединенного с  головкой гребнем без вырезки 
(ZIN PH 3/291); наличия косто-периферальных 
фонтанелей (ZIN PH 4–6/291); орнаментации 
костей карапакса, характерной для некоторых 
таксонов пан-хелониоидов (ZIN PH 1/245); 
морфологического соответствия верхнечелюст-
ной кости одному из  видов пан-хелониоидов 
(протостегид) – Protostega gigas (ZIN PH 1/291).

Верхнечелюстная кость Protostega gigas ZIN 
PH 1/291 сходна с таковой P. gigas ZIN PH 1/244 
из  Белого Озера (Россия). Единственным от-
личием экз. ZIN PH 1/291 от  ZIN PH 1/244 
и  FMNH P27315 (Харрелл Стэйшн, США) яв-
ляется то, что верхнечелюстная кость ZIN PH 
1/291 формировала лишь небольшую часть ла-
терального края apertura narium externa по срав-
нению с  другими указанными экземплярами 
(Zangerl, 1953a; Danilov et al., 2022). Это отличие 
мы интерпретируем как вариант внутривидовой 
изменчивости. Кроме того, у экз. ZIN PH 1/291 
структуры небного отростка сохранились лучше, 
чем у экз. ZIN PH 1/244. Таким образом, выяс-
нилось, что отсутствие у верхнечелюстной кости 
(экз. ZIN PH 1/291) протяженного медиального 
контакта с сошником является дополнительным 
отличием Protostega gigas из рыбушкинской сви-
ты от Archelon ischyros (Wieland, 1900: рис. 3).

Все материалы по  Pan-Chelonioidea indet. 
из  Малой Сердобы 2 не  относятся к  предста-
вителям Protostegina (включая Protostega gigas), 
имеющим сильнее редуцированные костальные 
пластинки, периферальные пластинки с  “рва-
ными” краями, плечевую кость со  смещенным 
вперед и  дистально латеральным отростком 
и  бедренную кость с  гребнем, соединяющим 
трохантеры (эти черты плечевой и бедренной ко-
стей свойственны всем протостегидам; Zangerl, 
1953a; Evers et al., 2019: сh. 332, 333, 353). Также 
они не  могут относиться к  стволовым пан-хе-
лониоидам Toxochelys или близким таксонам 
(Toxochelyinae sensu Zangerl, 1953b) со  слабо 
развитыми или отсутствующими фонтанелями 
карапакса, плечевой костью с  более продоль-
но ориентированным латеральным отростком 
и бедренной костью с вырезкой между головкой 
и большим трохантером (Zangerl, 1953b; Evers et 
al., 2019: ch. 354).

Проксимальная часть плечевой кости ZIN 
PH 2/291 отличается от Terlinguachelys fischbecki 
более широким диафизом и проксимальнее рас-
положенным латеральным отростком, а  прок-
симальная часть бедренной кости ZIN PH 3/291 
отличается от  него большой разницей длин 
большого и  малого трохантеров и  отсутствием 

гребня между ними (Lehman, Tomlinson, 2004). 
Обе кости наиболее сходны с  Ctenochelys 
stenoporus (Zangerl, 1953b). Костальные пластин-
ки Pan-Chelonioidea indet. из Малой Сердобы 2, 
так же как и Pan-Chelonioidea indet. из изохрон-
ного Белого Озера, лишены борозд роговых 
щитков. Полное или частичное исчезновение 
борозд роговых щитков известно у Protostegina, 
Terlinguachelys fischbecki и меловых пан-хелони-
оидов, иногда сближаемых с  Dermochelyidae  – 
Allopleuron hofmanni, Corsochelys haliniches 
и  Mesodermochelys undulatus (Zangerl, 1953a, 
1960; Hirayama, Chitoku, 1996; Mulder, 2003; Leh-
man, Tomlinson, 2004). При этом, по  крайней 
мере, у  Allopleuron hofmanni и  Terlinguachelys 
fischbecki, эти борозды присутствуют на  части 
пластинок, что, скорее всего, указывает на  то, 
что роговые щитки были тонкими, как у совре-
менного Natator depressus (см. Mulder, 2003). 
У  костальных пластинок из  Малой Сердобы 2 
медиальный край не сохранился, но он известен 
у того же типа пластинок из Белого Озера, у ко-
торых напоминает таковой Allopleuron hofmanni, 
Terlinguachelys fischbecki и  Ctenochelyidae (sensu 
Gentry et al., 2019) и  отличается от  Corsochelys 
haliniches и Mesodermochelys undulatus (Zangerl, 
1960; Zangerl, Sloan, 1960; Mulder, 2003; Lehman, 
Tomlinson, 2004; Gentry, 2018: рис.  15; Danilov 
et al., 2022). Узкая и  крупная периферальная 
пластинка из  Малой Сердобы 2 сходна с  та-
ковыми Corsochelys haliniches, Desmatochelys 
lowi и  Terlinguachelys fischbecki (Zangerl, 1960; 
Zangerl, Sloan, 1960; Lehman, Tomlinson, 2004). 
Другие материалы из  Белого Озера, возмож-
но, за  исключением пигальной пластинки ZIN 
PH 18/244, похожи на  Terlinguachelys fischbecki 
(невральная и  супрапигальная пластинки, со-
четающиеся с костальными) или Ctenochelyidae 
(задние периферальные пластинки) (Lehman, 
Tomlinson, 2004; Gentry, 2018: рис. 15; Danilov et 
al., 2022).

Дистальная часть плечевой кости из  Ма-
лой Сердобы 1 СГУ 104a/32 морфологически 
и  по  размеру не  отличается от  таковой Terlin-
guachelys fischbecki (Lehman, Tomlinson, 2004: 
рис. 8, 1–3).

Фрагменты костальных пластинок из Пензы 
(экз. ZIN PH 1/245) выделяются характерной 
для некоторых пан-хелониоидов скульптурой 
наружной поверхности в виде сети гребней. Та-
кая скульптура из  меловых пан-хелониоидов 
известна только у Peritresius ornatus (Ctenochely-
idae) и Glyptochelone suyckerbuyki (Ubaghs, 1879; 
Gentry et al., 2018).
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Таким образом, Pan-Chelonioidea indet. 
из  кампана Малой Сердобы 1 и  2 могут отно-
ситься к  двум различным таксонам: сходному 
с  Terlinguachelys fischbecki (дистальная часть 
плечевой кости, костальные и  периферальная 
пластинки) и  Ctenochelyidae (проксимальные 
части плечевой и  бедренной костей). Система-
тический состав черепах из рыбушкинской сви-
ты юга Пензенской обл. (Малая Сердоба 1 и 2) 
и  юго-запада Саратовской обл. (Белое Озеро) 
не  отличается: Protostega gigas и  Pan-Cheloni-
oidea indet.

Pan-Chelonioidea indet. из  маастрихта Пен-
зы относится к  другому таксону, сходному 
с Peritresius ornatus и Glyptochelone suyckerbuyki.
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The article describes remains of sea turtles (clade Pan-Chelonioidea) from three Upper Cretaceous localities 
of the Penza Province of Russia: Malaya Serdoba 1 and 2 (Campanian) and Penza (Maastrichtian). The distal 
part of the humerus of Pan-Chelonioidea indet. from the Malaya Serdoba 1 locality is similar to the humerus 
of Terlinguachelys fischbecki (Protostegidae) from the Campanian of USA. The turtle assemblage from the 
Malaya Serdoba 2 locality includes Protostega gigas (Protostegidae) and Pan-Chelonioidea indet. similar to 
T. fischbecki and representatives of the clade Ctenochelyidae, and resembles in systematic composition the sea 
turtle assemblage from the Campanian Beloe Ozero locality, Saratov Province of Russia. The outer surface of 
the costal plates of turtle from the Penza locality has a sculpture similar to Peritresius ornatus (Ctenochelyidae) 
and Glyptochelone suyckerbuycki.

Keywords: Pan-Chelonioidea, Protostega gigas, Terlinguachelys fischbecki, Ctenochelyidae, Upper Cretaceous, 
Penza Province, Russia, turtles


