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ВВЕДЕНИЕ
Морфотипы радиолярий, в основу форми-

рования скелетов которых заложен трехмерный 
тетраэдр, а внутренний каркас представлен че-
тырехлучевой спикулой, заметно отличаются 
от всех остальных радиолярий. При этом соб-
ственно раковина может быть субпирамидальной 
или субсферической формы, с одной или двумя 
внешними оболочками, или со скелетом, вну-
тренняя полость которого заполнена хаотичным 
переплетением тонких нитей скелетной ткани, 
но обязательно с четырехлучевой спикулой и че-
тырьмя основными иглами. 

Радиолярии с этими особенностями морфо-
типов объединены в настоящее время в два се-
мейства: Tetrentactiniidae Kozur et Mostler, 1979 и 
Tetratormentidae Nestell et Nestell, 2010. 

Настоящая статья посвящена результатам 
ревизионного исследования семейства Tetren-
tactiniidae Kozur et Mostler, 1979, rev. et emend., 
herein. Новое исследование радиолярий этого 
семейства позволило авторам: 

1) провести ревизию и внести дополнения и 
изменения в диагноз и родовой состав семейства 

Tetrentactiniidae Kozur et Mostler, 1979, rev. et 
emend., herein; 

2) изменить таксономический ранг и родовой 
состав подсемейства Tetrentactiniinae Kozur et 
Mostler, 1979, stat. nov.; 

3) выделить новое подсемейство Uralitininae 
Afanasieva et Gainullina, subfam. nov.; 

4) дать краткий диагноз для нового рода и но-
вого вида Uralitina megalospina gen. et sp. nov.; 

5) восстановить статус validus для рода 
Triaenoentactinosphaera Wang, 1997. 

Описание двух новых родов и пяти новых 
видов радиолярий (Longibelona globosa gen. et 
sp. nov., L. alia gen. et sp. nov., L. neglecta gen. et 
sp. nov., Tetraedrella tetraedros gen. et sp. nov. и 
Uralitina brevispina sp. nov.), а также расширен-
ное описание рода и вида Uralitina megalospina 
Afanasieva et Gainullina, 2025 приводится в сле-
дующей статье (Афанасьева, Гайнуллина, 2025,  
в печати).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Для более глубокого и всестороннего анали-

за таксономического значения и распростране- 
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ния различных родов радиолярий из семей- 
ства Tetrentactiniidae Kozur et Mostler, 1979,  
rev. et emend., herein мы использовали собствен-
ные данные и большое количество научной ли-
тературы: 

– верхний девон: франский ярус, Казахстан, 
Мугоджары (Назаров, 1973); фаменский ярус: 
Россия, Приколымское поднятие (Назаров и 
др., 1981), Тимано-Печорский басс., Полярный 
Урал (Афанасьева, 2000, 2020; Afanasieva, Amon, 
2011; Afanasieva, 2020); Белоруссия, Припятский 
прогиб (Назаров, 1988; Afanasieva, 2020; Афана-
сьева, 2020); США, штат Огайо (Foreman, 1963); 
Германия, Франкенвальд (Kiessling, Tragelehn, 
1994); Северо-Западный Китай, провинция 
Синьцзян (Wang, 1997); 

– нижний карбон: турнейский ярус: Герма-
ния, Рейнские Cланцевые горы (Braun, 1989); 
Франция, Верхние Пиренеи (Gourmelon, 1986), 
горы Монтень-Нуар (Gourmelon, 1987); США, 
штат Юта, горы Саут-Лейксайд (Park, Won 2012); 
нижнетурнейский подъярус: Россия, Волго- 
Уральский басс., скв. Мелекесская-1 (Афанасье-
ва, 2023б; Afanasieva et al., 2023); визейский ярус: 
Франция, горы Монтень-Нуар (Deflandre, 1973); 
Германия, Рейнские Сланцевые горы (Won, 
1983); Северная Вестфалия (Won, Seo, 2010); 

– нижняя пермь, Россия, Южный Урал: ас-
сельский и сакмарский ярусы, р. Сакмара, раз-
рез Кондуровский (Afanasieva, 2021); артинский 
ярус, р. Урал, с. Донское (Gainullina, Alekseev, 
2024; Афанасьева, Гайнуллина, 2025, в печати); 

– средняя пермь, роудский и кептенский яру-
сы, США, Техас, горы Гваделупе (Maldonado, 
Noble 2010; Nestell, Nestell, 2020); 

– верхняя пермь, Япония (Kuwahara, Yao, 
1998, 2001; Hori, 2005; Sano et al., 2010); Филип-
пины, центральный о-в Бусуанга (Tumanda et al.,  
1990; Tumanda, 1991, 1994); верхняя пермь, чан-
синский ярус: центральная и юго-западная ча-
сти Японии (Sashida, Tonishi, 1985, 1988; Feng  
et al., 2007); Восточный Таиланд, Клаенг (Sashida 
et al., 2000); Южный Китай, провинция Гуанси 
(Feng et al., 2007).

Систематика радиолярий приведена по ра-
ботам М.С. Афанасьевой и Э.О. Амона (Афана-
сьева, 2000, 2002; Афанасьева, Амон, 2003, 2006; 
Afanasieva et al., 2005). 

СЕМЕЙСТВО TETRENTACTINIIDAE
В 1979 г. Х. Коцур и Х. Мостлер (Kozur, Mos-

tler, 1979, с. 31) установили трибу Tetrentactiniini, 

которая объединила радиолярии с одной ре-
шетчатой или губчатой, обычно шаровидной 
или тетраэдрической оболочкой. Четыре луча 
внутренней спикулы направлены из единого 
центра к вершинам тетраэдра и продолжаются 
снаружи как основные иглы, причем они часто 
сопровождаются вторичными иглами, которые 
мало чем отличаются от основных игл. В со-
став трибы вошло два рода: Tetrentactinia Fore-
man, 1963 и Tetragregnon Ormiston et Lane, 1976  
(рис. 1, а, е).

Название трибы было основано на названии 
рода Tetrentactinia Foreman, 1963, который явил-
ся типовым родом трибы. Выбор типового рода 
определил основу названия номинального так-
сона трибы Tetrentactiniini Kozur et Mostler, 1979, 
что отвечает правилам Международного кодек-
са зоологической номенклатуры (МКЗН, 2004, 
глава 14).

П. Думитрика (Dumitrica, 2011, с. 212) пре-
образовал трибу Tetrentactiniini Kozur et Most- 
ler, 1979 в семейство Tetrentactiniidae Kozur  
et Mostler, 1979, оставил практически без изме-
нения первичный диагноз Коцура и Мостлера1 
(Kozur, Mostler, 1979) и указал типовой род Te-
trentactinia Foreman, 1963. При этом он только 
на основании наличия четырехлучевой спикулы 
объединил в одном семействе Tetrentactiniidae 
восемь известных родов из верхнего девона–
нижней перми (рис. 1): 

– Ellipsostigma Hinde, 1899, типовой вид E. 
australe Hinde (Hinde, 1899, с. 51, табл. 9, рис. 5);

– Multisphaera2 Nazarov et Afanasieva in Afa-
nasieva, 2000, типовой вид M. impersepta Naza-
rov et Afanasieva in Afanasieva, 2000 (Афанасьева, 
2000, с. 75, табл. 81, фиг. 7–10);

– Staurentactinia Schwartzapfel et Holdsworth, 
1996, типовой вид S. nazarovi Schwartzapfel et 
Holdsworth, 1996 (Schwartzapfel, Holdsworth, 
1996, с. 202, табл. 9, фиг. 1, 2, 5–19);

– Tetragregnon Ormiston et Lane, 1976, типо-
вой вид T. sycamorensis Ormiston et Lane, 1976 
(Ormiston, Lane, 1976, с. 23, табл. 2, фиг. 6–8);
__________________________

1 Диагноз семейства Tetrentactiniidae Kozur et Mostler, 1979: 
“Spongy or latticed Paleozoic Entactinaria having a tetrahedral initial 
spicule with the four rays originated in a centre or a very short median 
bar” (Dumitrica, 2011, с. 212).

2   Думитрика (Dumitrica, 2011) исправил диагноз рода Multisphaera, 
рассмотрел его в составе семейства Tetrentactiniidae и отверг 
подсемейство Multisphaerinae Nazarov et Afanasieva in Afanasieva, 
2000. Отрицательное мнение по этому вопросу подробно изло-
жено в статье: Афанасьева, 2023а.
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– Tetraspongoactinia Won, 1998, типовой вид T. 
holdsworthi Won, 1998 (Won, 1998, с. 257, табл. 4, 
фиг. 10–12);

– Tetratormentum Nazarov et Ormiston, 1985, 
типовой вид T. narthecium Nazarov et Ormis-
ton, 1985 (Nazarov, Ormiston, 1985, с. 42, табл. 5, 
фиг. 8, 9);

– Tetrentactinia Foreman, 1963, типовой вид T. 
barysphaera Foreman, 1963 (Foreman, 1963, с. 282, 
табл. 7, фиг. 9);

– Triaenosphaera Deflandre, 1973, типовой вид 
T. sicarius Deflandre, 1973 (Deflandre, 1973, с. 1150, 
табл. 2, фиг. 3, 4).

а

б

в
г

д

ж

зе

Рис. 1. Семейство Tetrentactiniidae Kozur et Mostler, 1979, sensu Dumitrica, 2011: а – Tetrentactinia barysphaera Foreman, 
1963, верхний девон, фаменский ярус, формация Гурон, штат Огайо, США (Foreman, 1963, c. 282, табл. 7, фиг. 9);  
б – Triaenosphaera sicarius Deflandre, 1973, нижний карбон, визейский ярус, горы Монтень-Нуар, Франция  
(Deflandre, 1973, с. 1150, табл. 2, фиг. 3); в – Tetraspongoactinia holdsworthi Won, 1998, нижний карбон, верхнетурней-
ский подъярус, Рейнские Сланцевые горы, Германия (Won, 1998, с. 257, табл. 4, фиг. 10); г – Multisphaera impersepta 
Nazarov et Afanasieva in Afanasieva, 2000, нижняя пермь, артинский ярус, р. Урал, с. Донское, Южный Урал, Россия 
(Афанасьева, 2000, табл. 81, фиг. 7); д – Tetratormentum narthecium Nazarov et Ormiston, 1985, нижняя пермь, артин-
ский ярус, р. Урал, с. Донское, Южный Урал, Россия (Nazarov, Ormiston, 1985, с. 42, табл. 5, фиг. 8); е – Tetragregnon 
sycamorensis Ormiston et Lane, 1976, нижний карбон, визейский ярус, формация Сикморе, горы Арбакл, Оклахома, 
США (Ormiston, Lane, 1976, с. 167, табл. 2, фиг. 6); ж – Ellipsostigma australe Hinde, 1899, средний девон, живетский 
ярус, формация Яррими, Новый Южный Уэльс, Австралия (Hinde, 1899, с. 51, табл. 9, фиг. 5); з – Staurentactinia 
nazarovi Schwartzapfel et Holdsworth, 1996, верхний девон, верхнефаменский подъярус, формация Вудфорд, Кри-
нер-Хиллз и горы Арбакл, Оклахома, США (Schwartzapfel, Holdsworth, 1996, с. 202, табл. 9, фиг. 8). Масштабная 
линейка: а, г–е, з – 100 мкм; б, в, ж – 50 мкм. 
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В результате этого в одном семействе Tetren-
tactiniidae оказались морфотипы с разными ти-
пами структуры скелетной ткани (пористые, 
губчатые, сетчато-решетчатые) и с разной гео-
метрической формой скелета: 

● сферические формы с одной или несколь-
кими оболочками скелета (рис. 1, а–г); 

● субтетраэдные морфотипы с одной оболоч-
кой скелета (рис. 1, д); 

● субтетраэдные морфотипы, внутренняя 
полость которых заполнена скелетной тканью 
(рис. 1, е); 

● эллипсоидальные скелеты (рис. 1, ж); 
● ставраксонные радиолярии с четырьмя лу-

чами-руками (рис. 1, з). 
Эти морфологические особенности скелетов 

не указаны ни в диагнозе Коцура и Мостлера 
(Kozur, Mostler, 1979), ни в описании Думитрики 
(Dumitrica, 2011). 

Г. и М. Нестелл (Nestell, Nestell, 2010) на ос-
новании морфологических особенностей строе-
ния скелета перевели род Tetragregnon Ormiston 
et Lane, 1976 в состав семейства Tetratormentidae 
Nestell et Nestell, 2010 (Nestell, Nestell, 2010; No-
ble et al., 2017).

П. Нобл с коллегами (Noble et al., 2017) рас-
смотрели родовой состав семейства Tetrentac-
tiniidae Kozur et Mostler, 1979 в объеме семи 
родов, из которых только четыре рода соответ-
ствуют составу семейства, указанному Думитри-
кой (Dumitrica, 2011): Ellipsostigma, Multisphaera, 
Tetrentactinia, Triaenosphaera. 

Три рода, по мнению Вон (Won, 1997a, b, 
1998), являются младшими синонимами родов 
Triaenosphaera и Tetrentactinia: 

– Triaenoentactinosphaera Wang, 1997 – млад-
ший синоним рода Triaenosphaera Deflandre, 1973 
(sensu Won, 1998); 

– Somphoentactinia Nazarov, 1975 и Spongen-
tactinella Nazarov, 1975 являются младшими си-
нонимами рода Tetrentactinia Foreman, 1963 (sen-
su Won, 1997a, b).

Таким образом, семейство Tetrentactiniidae 
представляет собой в настоящее время сборный 
вариант разных морфотипов. 

Как отмечала М.-З. Вон (Won, 1983, с. 166),  
и это было поддержано М.С. Афанасьевой (2023а, 
с. 23), виды не могут принадлежать к одному  
и тому же роду или более высокому таксону только 
из-за наличия одинаковой внутренней спикулы, 

несмотря на различное строение стенок скелета.  
Внутреннее строение скелета следует учитывать 
только в сочетании со всеми другими морфоло-
гическими признаками. Объединение различ-
ных морфотипов радиолярий в одном семействе 
только на основании наличия четырехлучевой 
спикулы нецелесообразно.

Новое исследование радиолярий семейства 
Tetrentactiniidae позволило авторам провести 
ревизию и внести дополнения и изменения  
в первичный диагноз и родовой состав семейства 
Tetrentactiniidae Kozur et Mostler, 1979, rev. et 
emend., herein.

МОРФОЛОГИЯ СКЕЛЕТА
Морфология радиолярий из ревизованного 

семейства Tetrentactiniidae отличается форми-
рованием субтетраэдрических скелетов с пер-
вичной четырехлучевой спикулой, лучи которой 
берут начало в едином центре. Продолжением 
лучей спикулы являются четыре основные иглы. 

Диагностическими признаками семейства 
являются: 

1) геометрическая форма скелета, основанная 
на тригональном тетраэдре; 

2) четырехлучевая спикула с лучами, исходя-
щими из единого центра; 

3) микросфера с первичной четырехлучевой спи-
кулой; 

4) пористая или сетчатая структура внешних 
оболочек скелета – одной или двух, реже трех; 

5) строение основных игл. 

Геометрическая форма скелета
Гипотетическая модель геометриче-

ской формы скелета радиолярий семейства 
Tetrentactiniidae основана на трехмерном триго-
нальном тетраэдре с четырьмя вершинами. При 
этом собственно раковина может быть субпира-
мидальной или субсферической формы, но обяза-
тельно с четырьмя основными иглами. 

Внутренний каркас
Внутренний каркас Tetrentactiniidae занимает 

центральное положение в скелете и имеет фор-
му спикулы или микросферы c первичной четы-
рехлучевой спикулой. 

Функциональное назначение внутренне-
го каркаса все еще остается неясным. Однако 
нельзя не отметить его коррелятивную связь с 
другими скелетными образованиями и в первую 
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очередь – со скелетными оболочками и радиаль-
ными иглами. 

Внутренняя спикула занимает центральное 
или эксцентричное положение внутри первич-
ной внутренней сферы скелета – микросферы. 
Можно предположить, что его расположение по 
отношению к аксопласту было почти идентично 
взаимоотношению этих структур у современных 
насселлярий. В клетке насселлярий аксопласт 
сохраняет свое положение около срединной бал-
ки скелета (Петрушевская, 1981, 1986).

Отходящие у радиолярий палеозоя от вну-
тренней спикулы радиальные лучи могли быть 
ориентированы так же, как и аксоподиальные 
нити (по аналогии с современными насселля-
риями). Аналогично аксоподиальному аппара-
ту внутренний каркас связан со всеми другими 
частями скелета: непосредственным продол-
жением лучей внутренней спикулы являются 
основные иглы скелета. Поэтому можно пред-
положить, что и у древних радиолярий внутрен-
няя спикула и аксопласт с аксоподиями были 
взаимосвязаны и составляли единую систему 
(Afanasieva et al., 2005; Афанасьева, Амон, 2006; 
Афанасьева, 2007). Протозоологи полагают, что 
аксоподиальная система радиолярий принимает 
непосредственное участие в формировании ске-
лета (Cachon, Cachon, 1972).

В связи с этим можно предположить, что в 
эволюции радиолярий палеозоя происходит 
практически одновременное заложение и раз-
витие основных типов внутреннего каркаса:  
внутренней спикулы и микросферы (Afanasieva 
et al., 2005; Афанасьева, Амон, 2006; Афанасье-
ва, 2007).

Четырехлучевая спикула
Спикула – внутренняя первичная структура, 

морфологический центр скелета, представляет 
собой n-лучевую фигуру (где значение n равно от 
4-6 до 24), образованную одной первичной че-
тырехлучевой спикулой или объединением двух 
первичных четырехлучевых спикул. На дисталь-
ном окончании лучей спикулы формируются ос-
новные иглы скелета.

Четырехлучевая спикула является универ-
сальным первичным элементом скелета радио-
лярий, устойчивым в пространстве и времени. 
Четырехлучевая спикула, появившаяся в кем-
брии и сохранившаяся в скелетах радиолярий до 
настоящего времени, оказалась наиболее кон-
сервативным элементом скелета.

Скелет радиолярий состоит из опала 
(SiО2⋅nH2O), основной структурной единицей 
которого является кремнекислородный тетраэдр  
[SiO4]

4– – анион ортокремниевой кислоты (Афа- 
насьева, Вишневская, 1992; Афанасьева, 2000).  
В вершинах тетраэдра находятся атомы кисло-
рода, а в центре – атом кремния (рис. 2, а). Осо- 
бенностью биогенного аморфного кремнезема  
(Francois, 1989) является способность создавать  
сложные структуры из коротких трехмерных 
цепочек тетраэдров [SiO3]

2–, которые могут обра-
зовывать соединения двух или более анионов 
через общий атом кислорода. 

Кремнекислородный тетраэдр опала лежит в 
основе формирования первичной четырехлуче-
вой спикулы радиолярий (рис. 2, б), т.е. микроу-
ровень проявляется на макроуровне. Возможно, 
именно четырехлучевая спикула была прообра-
зом первичного скелета у всех радиолярий (Афа-
насьева, Вишневская, 1992; Точилина, 1997; 
Афанасьева, 2000, 2007; Afanasieva et al., 2005; 
Афанасьева, Амон, 2006). 

Впервые идея о четырехлучевом треножнике 
как исходном элементе становления скелетов 
была предложена Э. Геккелем (Haeckel, 1882, 
1884) и позднее подробно разработана А. По-
повским (Popofsky, 1913). 

Ж. Дефландр (Deflandre, 1953) провел 
серьезные исследования по систематизации и 
ревизии радиолярий. Он, вслед за Поповским, 
считал четырехлучевую спикулу исходной 
формой для отрядов Spumellaria и Nassellaria. 
В 1964 г. Дефландр (Deflandre, 1964) указал на 
важное онтогенетическое и филогенетическое 
значение взаимосвязи внутренней спикулы с 
основными иглами скелета, которые являются 
продолжением лучей спикулы (рис. 2, в). Число 

а б в

Рис. 2. Возможный вариант формирования спикулы 
и основных игл: а – кремнекислородный тетраэдр 
[SiO4], черным цветом выделен атом кремния (из: 
Afanasieva et al., 2005, рис. 3, a); б – гипотетическая 
четырехлучевая спикула (по: Popofsky, 1913, рис. 1); 
в – эмпирическая модель формирования основных 
игл (иглы показаны стрелками, из: Afanasieva et al., 
2005, рис. 11, B).
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лучей спикулы является важным признаком 
семейства. 

Вместе с тем, как отмечала Вон (Won, 1983,  
с. 1663), внутреннее строение скелета, безусловно, 
имеет большое значение для классификации, но 

его следует учитывать не отдельно, а в сочетании со 
всеми другими морфологическими признаками.

Кроме того, следует помнить слова К. Лин-
нея (как перефразировал их Ч. Дарвин в 1859, а 
позже процитировали Петрушевская, 1986, с. 99  
и Maggenti, 1989, с. 4): “Не признаки определяют 
род, а род определяет признаки”. 

Концепция Поповского и Дефландра 
(Popofsky, 1913; Deflandre, 1964) о приоритетном 

а
б

в

г

д

е
ж

з и к

Рис. 3. Четырехлучевая спикула: а–г – Longibelona spiroacus (Afanasieva, 2023), сохранившиеся фрагменты лучей 
спикулы (из: Афанасьева, 2023б, рис. 6, а, б, д, е); д–ж – Longibelona alia Afanasieva et Gainullina, gen. et sp. nov. 
(MS): д – фрагмент луча спикулы (из: Афанасьева, 2023б, табл. II, фиг. 1), е, ж – луч спикулы с сохранившимися 
основаниями еще трех лучей; з – Triaenosphaera fortunatovae Afanasieva, 2023, сохранившиеся два луча спикулы, 
на одном из которых видны основания еще двух лучей (из: Афанасьева, 2023б, табл. II, фиг. 3); и, к – Longibelona 
neglecta Afanasieva et Gainullina, gen. et sp. nov. (MS), фрагмент луча спикулы. Обозначения: стрелками указаны со-
хранившиеся лучи четырехлучевой спикулы (а, д, и, к) и лучи спикулы с сохранившимися основаниями еще трех 
лучей четырехлучевой спикулы (г, е–з). Масштабная линейка: ж – 10 мкм; а – 20 мкм; г, к – 30 мкм; в, д, е, з –  
50 мкм; б, и – 100 мкм.

___________________
3  Won, 1983, с. 166: “Die innere Struktur ist zwar wichtig, aber nach 

meiner Meinung müβte diese nicht allein, sondern in Kombination 
mit allen anderen morphologischen Merkmalen bei der taxonomischen 
Zuordnung berücksichtigt werden”.



24 АФАНАСЬЕВА, ГАЙНУЛЛИНА

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ        №  3      2025

значении числа лучей спикулы, но непременно 
в сочетании с другими особенностями строения 
скелета (Won, 1983; Афанасьева, 1999, 2000), лег-
ла, в частности, в основу разработанной Афана-
сьевой (1999, 2000, 2002; Afanasieva et al., 2005; 
Афанасьева, Амон, 2006) системы фиксирован-
ной совокупности морфологических признаков 

скелета для диагностики и описания радиолярий 
палеозоя различного таксономического уровня. 
Таким образом, число лучей спикулы является 
одним из наиболее важных признаков семейства 
и подсемейства. 

В ходе исследования внутреннего каркаса у 
представителей Triaenosphaera (рис. 3, а–г, е–з) 

а

б
в

г

д

е

ж

з

и

Рис. 4. Микросфера у представителей подсемейства Uralitininae, subfam. nov.: а, б – Triaenoentactino- 
sphaera, микросфера и первичные стержневидные иглы: а – T. sicarius (Deflandre, 1973 sensu Won, 1998) (вос-
становлено из: Won, 1998, pl. 7, fig. 15); б – T. regularia Wang, 1997 (восстановлено из: Wang, 1997, pl. 4, fig. 8);  
в–д – Kashiwara magna Sashida et Tonishi, 1985, микросфера и трехлопастные первичные иглы: в, г – пористые внеш-
няя и внутренняя оболочки микроферы (восстановлено из: Feng et al., 2007, pl. 6, figs. 17, 18); д – пористая внеш-
няя оболочка микросферы (восстановлено из: Sashida, Tonishi, 1985, pl. 5, fig. 7); е, ж – Kashiwara roadensis Nestell  
et Nestell, 2020, сложное строение микросферы с пористой внешней и сетчатой внутренней оболочками (адаптиро-
вано с изменением из: Nestell, Nestell, 2020, pl. 8, figs. 7a and 7b): е – стрелка указывает на трехлопастную первичную 
иглу, ж – фрагмент, на котором показана двойная оболочка микросферы с фрагментами лучей спикулы (показано 
маленькими стрелками), большая стрелка указывает на стержневидную первичную иглу; з, и – Uralitina megalo-
spina Afanasieva et Gainullina, gen. et sp. nov., экз. ПИН, № 0729: з – общий вид, и – фрагмент, стрелки указывают  
на первичную стержневидную иглу и часть луча спикулы, заключенной в микросферу. Масштабная линейка: а–в, д, 
е, з – 100 мкм, г, ж – 50 мкм, и – 30 мкм. 
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и Longibelona gen. nov. (MS) (рис. 3, д, и, к) было 
обнаружено, что на одном из оставшихся лучей 
спикулы сохранились основания еще трех лучей 
(рис. 3, г, е–з). Это позволяет сделать вывод о 
первичном формировании у рассматриваемых 
родов четырехлучевой спикулы.

Триба Tetrentactiniini Kozur et Mostler, 1979 
выделена в подсемейство Tetrentactiniinae Ko-
zur et Mostler, 1979, stat. nov. Это подсемейство 
характеризуется наличием первичной четырех-
лучевой спикулы (рис. 3). 

Микросфера
Микросфера – это первая внутренняя обо-

лочка скелета большинства радиолярий (рис. 4).  
Микросфера имеет высокий таксономический 
статус на уровне семейства и подсемейства (Афа-
насьева, 2000, 2002, 2007; De Wever et al., 2001).

По данным А. Холланда и М. Энжюме 
(Hollande, Enjumet, 1960), у современных ра-
диолярий наблюдается определенное взаимо-
отношение скелетных образований и нукле-
оаксоподиального комплекса, влияющего на 
морфологию и симметрию скелета. Они пред-
ставили концепцию микросферы и макросфе-
ры, основанную на размере первой внутрен-
ней оболочки и ее положении по отношению  
к центральной капсуле. Внутренний каркас ра-
диолярий весьма консервативен и занимает 
определенное положение относительно цент- 
ральной капсулы живого организма (Петрушев-
ская, 1986).

Можно предположить, что внутренний кар-
кас радиолярий в форме спикулы является пер-
вичным элементом скелета по времени обра-
зования. Микросфера (или первая внутренняя 
сфера) развивается на дистальных концах лучей 
спикулы и поэтому является вторичным элемен-
том скелета по времени образования (Афанасье-
ва, 2000, 2002, 2007; Afanasieva et al., 2005; Афа-
насьева, Амон, 2006). 

Микросфера хорошо известна у мезозойских, 
кайнозойских и современных радиолярий (De 
Wever et al., 2001). Долгое время первая внутрен-
няя сфера радиолярий палеозоя не рассматрива-
лась как микросфера (Foreman, 1963; Назаров, 
1988; Kozur, Mostler, 1989; Афанасьева, 2000; и 
многие другие работы разных авторов по ради-
оляриям палеозоя). При этом первое упомина-
ние микросферы у радиолярий палеозоя было 
сделано Б. Холдсвортом (Holdsworth, 1977) при 
исследовании “Palaeoactinommids” из ордовика 
Шпицбергена. 

Диаметр микросферы у современных ра-
диолярий колеблется от 15 до 50 мкм и больше 
(Петрушевская, 1986; De Wever et al., 2001). Изу- 
ченный диаметр первой внутренней сферы 
радиолярий палеозоя изменяется от 20 до 60 
мкм, реже больше (Sashida, Tonishi, 1985; Wang, 
1997; Won, 1998; Афанасьева, 2000, 2002, 2007; 
Afanasieva et al., 2005; Афанасьева, Амон, 2006; 
Maletz, Bruton, 2007; Nestell, Nestell, 2010, 2020, 
2021; настоящая работа). При этом следует под-
черкнуть, что диаметр внешней сферы превы-
шает диаметр внутренней сферы, как правило, в 
три–пять раз (рис. 4).

Необходимо отметить, что радиолярии, име-
ющие размер внутренней сферы 15–25 мкм и, 
тем более, 10–15 мкм, весьма немногочислен-
ны и редко встречаются в отложениях палеозоя, 
вероятно, в силу утраты столь нежного скелета. 
При этом стенка первой сферы настолько тонка 
(1–3 мкм), что сопоставима с размером глобул 
опала в ультраструктуре скелета. Глобулы опа-
ла плотно прилегают друг к другу и формируют 
элементы скелета, высота, ширина и толщина 
которых одинакова (Афанасьева, 1990; Afanasie-
va, 1990). 

Ж. Малец и Д. Брутон (Maletz, Bruton, 2007) 
провели детальное исследование радиолярий из 
нижнего ордовика Шпицбергена. Раннеордо-
викские радиолярии из семейства Antygoporidae 
обладают отчетливой микросферой, образован-
ной из ряда изогнутых стержней, которая яв-
ляется самым древним вариантом микросфер.  
В результате анализа внутреннего строения ске-
летов они пришли к выводу, что внутренний 
каркас может быть представлен: 

– микросферой, у которой внутри нет первич-
ной спикулы, 

– внутренней сферой, включающей первич-
ную спикулу.

Г. и М. Нестелл (Nestell, Nestell, 2010b) при 
описании радиолярий средней перми Техаса 
употребили понятие микросфера без первич-
ной внутренней спикулы, а в 2020 и 2021 гг. они 
(Nestell, Nestell, 2020, 2021) использовали тер-
мин внутренняя сфера с первичной спикулой в 
понимании Мальца и Брутона (Maletz, Bruton, 
2007). 

Мы допускаем, что внутренний каркас у ра-
диолярий палеозоя может быть представлен: (1) 
первичной спикулой, (2) микросферой с пер-
вичной спикулой, (3) микросферой без спику-
лы. Однако и первичная спикула, и микросфера 
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могут быть утрачены в результате фоссилизации 
скелета. 

Внутренний каркас радиолярий из нового 
подсемейства Uralitininae subfam. nov. мы рас-
сматриваем в виде микросферы, включающей  
в себя четырехлучевую спикулу (рис. 4).

Наличие микросферы с первичной четы-
рехлучевой спикулой у представителей вновь 
установленного подсемейства Uralitininae sub-
fam. nov. отражает высокий таксономический 
статус этого элемента скелета на уровне под-
семейства. 

Структура внешних оболочек скелета
Внешние оболочки скелета Tetrentactiniidae 

Kozur et Mostler, 1979, rev. et emend., herein могут 
быть (рис. 5): 

1) пористыми (рис. 5, а); 
2) на опорных шипиках пористого основания 

формируется очень тонкой слой сетчатой вуали 
(рис. 5, б);

3) в очень редких случаях можно наблюдать 
остатки тончайшей тонкопористой вуали, рас-
положенной на сетчатой оболочке скелета (рис. 
5, в). 

Сетчатая и особенно тонкопористая или 
тонкосетчатая вуаль внешней оболочки скелета 
(рис. 5, б, в) не всегда сохраняется в ископаемом 
состоянии, поскольку они представлены очень 
тонкой скелетной тканью, которая разрушает-
ся в первую очередь при переходе организма из 
биоценоза в тафоценоз и ориктоценоз. 

Следует подчеркнуть, что у полисферических 
радиолярий, как правило, только внешняя обо-
лочка скелета может иметь губчатую или сетча-
тую структуру, в то время как внутренние сферы 
обычно характеризуются пористой скелетной 
тканью. 

Гетерогенное строение внешних оболочек ске-
лета на фоне исключительно пористой основной 
внутренней сферы позволяет рассматривать се-
мейство Tetrentactiniidae в составе отряда Entac-
tiniata Riedel, 1967. 

Формирование и морфология оболочек скелета
Формирование оболочек скелета радиолярий 

может осуществляться двумя способами: спо-
соб мостика (bridge growth) и способ ободка (rim 
growth). При этом формирование скелета может 
осуществляться или только одним из этих спосо-
бов, или разные способы нарастания скелетной 
ткани могут доминировать на разных стадиях 
онтогенеза (Häcker, 1908; Enriques, 1932; Петру-
шевская, 1962, 1986; Anderson, 1980, 1981, 1983, 
1986; De Wever, 1982; Афанасьева, 1990, 2000, 
2006; Afanasieva, 1990; De Wever et al., 1994, 2001; 
Afanasieva et al., 2005; Афанасьева, Амон, 2006; 
Afanasieva, Amon, 2014). 

а
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Рис. 5. Примеры строения оболочек скелета Tetrenta-
ctiniidae Kozur et Mostler, 1979, rev. et emend., herein:  
а – одна пористая оболочка скелета с шипиками, 
Longivelona neglecta Afanasieva et Gainullina, sp. nov, 
экз. ПИН, № 0209; б – два слоя: пористый→тонксет-
чатая вуаль, Uralitina megalospina Afanasieva et Gai-
nullina, gen. et sp. nov., стрелкой показаны опорные 
шипики пористой оболочки скелета; в – три слоя: 
пористый → сетчатый → тонкопористая вуаль, Longi-
belona globosa Afanasieva et Gainullina, gen. et sp. nov. 
(MS). Масштабная линейка 30 мкм. 
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Важно отметить, что у полисферических 
радиолярий палеозоя, как правило, только на-
ружная оболочка скелета может быть губчатой, 
сетчатой или решетчатой, т.е. образованной по 
способу мостика, тогда как все внутренние сфе-
ры обычно пористые, образованные по способу 
ободка. 

В соответствии со способом нарастания ске-
летной ткани скелетные оболочки объединены  
в два основных типа (Afanasieva et al., 2005; Афа-
насьева, 2006; Афанасьева, Амон, 2006): 1) по-
ристые, 2) решетчатые, сетчатые и губчатые.

Пористые оболочки. Скелетная ткань образо-
вана способом ободка: в органической матрице 
будущего скелета формируется биоминеральная 
основа будущей раковины с тонкими стенка-
ми и большими шестигранными порами. При 
этом первичная стенка сферы настолько тонка  
(1–3 мкм), что сопоставима с размером глобул 
кристаллических единиц ультраструктуры ске-
лета (Афанасьева, 1990, 2000; Afanasieva, 1990). 
Края пор нарастают внутрь, поры постепен-
но сужаются, и образуется пористая структура  
скелета.

Пористая оболочка скелета является наибо-
лее широко распространенной, особенно у сфе-
рических радиолярий, при этом поры стенки 
скелета характеризуются разнообразным очер-
танием: округлым, овальным или округло-поли-
гональным; кроме того, скелет радиолярий мо-
жет быть пронизан порами одного или разного 
размера. 

Решетчатые, сетчатые и губчатые оболочки. 
Скелетная ткань образована способом мостика: 
в органической матрице будущего скелета фор-
мируются почти прямые перекладины, которые 
удлиняются, соединяются друг с другом мости-
ками и создают раковину с многочисленными 
полигональными порами. 

Образовавшиеся перекладины и мостики  
в разной степени утолщаются, формируя изящ-
ную губчатую и сетчатую или грубую решетча-
тую стенку скелета:

– решетчатыми называют такие скелеты, ко-
торые состоят из немногих толстых и грубых пе-
рекладин;

– стержни, формирующие сетчатые сферы, 
более тонкие, чем перекладины решетки, не 
шире ячеек между ними;

– губчатый скелет отличается хаотичным пе-
реплетением наиболее тонких скелетных нитей, 
образующих спутанно-волокнистую структуру. 

Основные иглы скелета
Основные иглы скелета радиолярий закла-

дываются на самом первом этапе становления 
скелета. Впервые начальные стадии формирова-
ния игл были показаны Геккелем (Haeckel, 1887). 
Современные исследования сферических ради-
олярий палеозоя подтвердили предположения, 
высказанные в позапрошлом веке (Афанасьева, 
2007).

Схема формирования основных игл в скелете 
радиолярий объединяет несколько последова-
тельных этапов. Cначала закладывается внут- 
ренний каркас в виде спикулы, заключенной  
в первичную микросферу (рис. 6, а). На продол-
жении лучей спикулы закладываются первич-
ные иглы (рис. 6, б). Они могут быть стержне-
видными (рис. 4, а, б, е, ж), или трехлопастными  
(рис. 4, в), или сочетать в одном морфотипе 
стержневидное и трехлопастное строение пер-
вичных игл (рис. 4, г, д). 

Далее наступает завершающий этап – фор-
мирование собственно основной иглы на по-
верхности внешней сферы (рис. 6, в, г). Фор-
ма основных игл у представителей семейства 
Tetrentactiniidae весьма разнообразна. 

В результате исследования радиолярий семей-
ства Tetrentactiniidae нами выделено четыре типа 
строения основных трехлопастных игл (рис. 7): 

● иглы, частично или полностью покрытые 
губчатой скелетной тканью (рис. 1, а; 7, а);

● иглы с субтреугольными гранями (рис. 7, 
б–г);

● иглы с субпрямоугольными гранями (рис. 7, 
д–ж);

● скрученные иглы (рис. 7, з–к).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Новая система радиолярий семейства Tetrent- 

actiniidae Kozur et Mostler, 1979, rev. et emend., 
herein основана на принципе фиксированной 

а
б в

г

Рис. 6. Схема формирования основных игл: а – ми-
кросфера и первичная спикула, б – первичная игла, 
в – фрагмент внешней сферы и крупные поры в ос-
новании основной иглы, г – основная трехлопаст-
ная игла.
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Рис. 7. Форма игл у представителей семейства Tetrentactiniidae Kozur et Mostler, 1979, rev. et emend., herein: а – иглы, 
покрытые губчатой скелетной тканью: Tetrentactinia barysphaera Foreman, 1963 (из: Афанасьева, 2000, табл. 84, фиг. 5); 
б–г – трехлопастные иглы с субтреугольными гранями: б – Kashiwara magna Sashida et Tonishi, 1985 (восстановлено 
из: Sashida, Tonishi, 1985, табл. 5, фиг. 6), в – Uralitina megalospina Afanasieva et Gainullina, gen. et sp. nov., голотип ПИН, 
№ 1108, г – Triaenosphaera fortunatovae Afanasieva, 2023 (из: Афанасьева, 2023б, табл. II, фиг. 9); д–ж – трехлопастные 
иглы с субпрямоугольными гранями игл, т.е. практически одинаковой шириной игл почти на всем их протяжении:  
д – Longibelona neglecta Afanasieva et Gainullina, gen. et sp. nov. (MS) демонстрирует шипики на пористой сфере  
(из: Афанасьева, 2023б, табл. II, фиг. 4), е – Longibelona globosa Afanasieva et Gainullina, gen. et sp. nov. (MS), хорошо 
виден сетчатый слой и большие поры в основании иглы (показано стрелкой), ж – Longibelona megacantha (Feng  
in Feng et al., 2007) (восстановлено из: Feng et al., 2007, табл. 4, фиг. 15); з–к – трехлопастные скрученные иглы:  
з, и – Longibelona spiroacus (Afanasieva, 2023) (из: Афанасьева, 2023б, рис. 6, а, в), к – Tetraedrella tetraedros Afanasieva 
et Gainullina, gen. et sp. nov. (MS). Масштабная линейка 100 мкм.
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T emend. Afanasieva Gainullina, hereinetrentactiniidae Kozur et Mostler, 1979, et 

Подсемейство Tetrentactiniinae Kozur Mostler, 1979, et 
et  Afanasieva Gainullina, stat. nov.

Uralitininae  Afanasieva 
vGainullina, subfam. no .et 

Tetrentactinia 
Foreman, 

1963

Triaenosphaera 
Deflandre, 

1973

Longibelona 
Afanasieva 

et Gainullina, 

Tetraedrella 
Afanasieva 

et Gainullina, 

Triaenoent-
actinosphaera 
Wang, 1997

Kashiwara 
Sashida 

et Tonishi, 
1985

Uralitina 
Afanasieva 

et Gainullina, 
gen. nov.
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Рис. 8. Реконструкция распространения родов семейства Tetrentactiniidae Kozur et Mostler, 1979, rev. et emend., herein.
Роды и виды: Tetrentactinia barysphaera Foreman, 1963, Россия, Тимано-Печорский бассейн (Афанасьева, 2000,  
табл. 84, фиг. 5); Triaenosphaera sicarius Deflandre, 1973, Германия, Северная Бавария, Франкенвальд (Kiessling, Tragelehn, 
1994, табл. 5, фиг. 21); Longibelona globosa Afanasieva et Gainullina, gen. et sp. nov. (MS); Tetraedrella tetraedros Afanasieva  
et Gainullina, gen. et sp. nov. (MS); Triaenoentactinosphaera regularia Wang, 1997 (Wang, 1997, табл. 4, фиг. 8); Kashiwara 
magna Sashida et Tonishi, 1985 (Sashida, Tonishi, 1985, табл. 5, фиг. 6); Uralitina megalospina gen. et sp. nov. 
Распространение родов. Верхний девон: франский ярус, Казахстан, Мугоджары (Назаров, 1973); фаменский ярус: 
Россия, Приколымское поднятие (Назаров и др., 1981), Тимано-Печорский бассейн, Полярный Урал (Афанасьева, 
2000, 2020; Afanasieva, Amon, 2011; Afanasieva, 2020); Белоруссия, Припятский прогиб (Назаров, 1988; Afanasieva, 2020; 
Афанасьева, 2020); США, штат Огайо (Foreman, 1963; Maletz, 2011); Германия, Франкенвальд (Kiessling, Tragelehn, 
1994); С.-З. Китай, провинция Синьцзян (Wang, 1997). Нижний карбон: турнейский ярус: Германия, Рейнские Слан-
цевые горы (Braun, 1989; Won, 1998); Франция, Верхние Пиренеи (Gourmelon, 1986), горы Монтень-Нуар (Gourmelon, 
1987); США, штат Юта, горы Саут-Лейксайд (Park, Won 2012); нижнетурнейский подъярус, Россия, Волго-Уральский 
бассейн, скв. Мелекесская-1 (Афанасьева, 2023б; Afanasieva et al., 2023); визейский ярус: Франция, горы Монтень-Ну-
ар (Deflandre, 1973); Германия, Рейнские Сланцевые горы (Won, 1983); Северная Вестфалия (Won, Seo, 2010). Нижняя 
пермь, Россия, Южный Урал: ассельский и сакмарский ярусы, р. Сакмара, разрез Кондуровский (Afanasieva, 2021); 
артинский ярус, р. Урал, с. Донское (настоящая работа). Средняя пермь, роудский и кептенский ярусы, США, Техас, 
горы Гваделупе (Maldonado, Noble, 2010; Nestell, Nestell, 2020). Верхняя пермь, Япония (Kuwahara, Yao, 1998, 2001; 
Hori, 2005; Sano et al., 2010); Филиппины, центральный о-в Бусуанга (Tumanda, 1991, 1994; Tumanda et al., 1990); верх-
няя пермь, чансинский ярус: центральная и юго-западная части Японии (Sashida, Tonishi, 1985, 1988; Feng et al., 2007); 
Восточный Таиланд, Клаенг (Sashida et al., 2000); Южный Китай, провинция Гуанси (Feng et al., 2007). 
Обозначение ярусов: fr – франский, fm – фаменский, t – турнейский, v – визейский, s – серпуховский, b – баш-
кирский, ms – московский, ks – касимовский, gz – гжельский, as – ассельский, sk – сакмарский, ar – артинский,  
kn – кунгурский, rod – роудский, wor – вордский, cap – кептенский, wch – учапинский, chn – чансинский.
Масштабная линейка 100 мкм. 
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совокупности морфологических признаков ске-
лета для диагноза таксонов палеозойских ради-
олярий подтипа Polycystina различного таксоно-
мического уровня (Афанасьева, 1999, 2000, 2002; 
Afanasieva et al., 2005). В частности, учитывается 
концепция Поповского и Дефландра (Popofsky, 
1913; Deflandre, 1964) о приоритетном значении 
строения спикулы, но непременно в сочетании 
с другими характеристиками скелета (Won, 1983; 
Афанасьева, 2000). 

Проведенное нами исследование радиоля-
рий позволило внести дополнения в первичный 
диагноз семейства Tetrentactiniidae: 1) субпира-
мидальный или субсферический скелет состоит 
из внешней пористой оболочки, либо внешняя 
сфера представлена сетчатым или губчатым 
слоем, расположенным на пористом основа-
нии, иногда тонкопористая вуаль формируется 
на сетчатом основании; 2) внутренний каркас 
представлен четырехлучевой спикулой или че-
тырехлучевой спикулой, заключенной в микрос-
феру; 3) основные иглы трехлопастные. 

Исследование радиолярий из семейства 
Tetrentactiniidae Kozur et Mostler, 1979, rev. et 
emend., herein сделало возможным выделить два 
подсемейства и провести реорганизацию родо-
вого состава (рис. 8): 

– подсемейство Tetrentactiniinae Kozur et Most- 
ler, 1979, stat. nov., характеризующееся развитием 
первичной четырехлучевой спикулы, включает 
в себя следующие роды: Tetrentactinia Foreman, 
1963, emend. Maletz, 2011, Triaenosphaera Deflan-
dre, 1973, Longibelona gen. nov. (MS) и Tetraedrella 
gen. nov. (MS);

– подсемейство Uralitininae subfam. nov., от-
личающееся формированием первичной ми-
кросферы с первичной четырехлучевой спику-
лой, включает в себя следующие роды: Kashiwara 
Sashida et Tonishi, 1985, Triaenoentactinosphaera 
Wang, 1997 и Uralitina gen. nov.

Восстановлен статус validus для рода Triaeno-
entactinosphaera Wang, 1997.

ОПИСАНИЕ ТАКСОНОВ

Т И П  RADIOLARIA 

П О Д Т И П  POLYCYSTINA 

К Л А С С  SPHAERELLARIA 

О Т Р Я Д  ENTACTINIATA 
СЕМЕЙСТВО TETRENTACTINIIDAE KOZUR ET MOSTLER, 

1979, REV. ET EMEND. AFANASIEVA ET GAINULLINA, HEREIN

Tetrentactiniini: Kozur, Mostler, 1979, c. 31

Tetrentactiniidae:+ Dumitrica, 2011, c. 212; Noble et al., 
2017, c. 457.

Ти п о в о й  р од  – Tetrentactinia Foreman, 1963.
Диагноз (исправленный)4. Субтетраэдраль-

ная раковина субсферической или субпирами-
дальной формы состоит из внешней пористой 
оболочки, на которой может формироваться 
дополнительный сетчатый слой. Иногда на по-
ристом или сетчатом основании формируется 
очень тонкой слой сетчатой или пористой вуали 
(рис. 5, б, в). 

Внутренний каркас представлен четырехлу-
чевой спикулой (рис. 3), лучи которой берут 
начало в едином центре, или четырехлучевой 
спикулой, заключенной в первичную микрос-
феру (рис. 4). Четыре луча спикулы расходятся 
из одной общей точки в направлении четырех 
вершин тетраэдра. Они продолжаются снаружи 
как основные трехлопастные иглы (рис. 7, б–к), 
которые иногда покрыты губчатой скелетной 
тканью (рис. 7, а).

С о с т а в . Два подсемейства: Tetrentactini-
inae Kozur et Mostler, 1979, stat. nov. и Uralitininae  
subfam. nov. (рис. 8).

С р а в н е н и е .  Радиолярии, в основу фор-
мирования скелетов которых заложен трехмер-
ный тетраэдр, а внутренний каркас представ-
лен четырехлучевой спикулой, объединены в 
настоящее время в два семейства: Tetrentactini-
idae Kozur et Mostler, 1979, rev. et emend., herein 
и Tetratormentidae Nestell et Nestell, 2010. Эти 
семейства отличаются конструкцией раковины, 
строением внешних оболочек скелета и формой 
основных игл.

Семейство Tetrentactiniidae Kozur et Mostler, 
1979, rev. et emend., herein, в отличие от семейства 
Tetratormentidae Nestell et Nestell, 20105, характе-
ризуется следующими особенностями скелета: 

___________________
4	 Оригинальный диагноз Tribus Tetrentactiniini Kozur et Mostler, 

1979: “Einfache gegitterte oder spongiöse, meist kugelige, z. T. tetra-
edrische Schale. Die 4 internen Stacheln sind so angeordnet, daß sie 
in Richtung der 4 Spitzen eines Tetraeder ausstrahlen. Sie setzen sich 
außen als Hauptstacheln fort, wobei sie vielfach von Sekundärstacheln 
begleitet werden, die sich z. T. nur wenig von den Hauptstacheln 
unterscheiden” (Kozur, Mostler, 1979, с. 31).

5	 Первичный диагноз семейства Tetratormentidae Nestell et Nestell, 
2010: “Test of pyramidal or bipyramidal shape consisting of an external 
shell and internal framework of four- or six-rayed spicules enclosed in 
an internal small sphere. Rays of the spicule are connected with four or 
six terminal spines of rod-like, conical or three-bladed spines of differ-
ent length. Some genera have openings around the base of the spines. 
External shell is thick spongy or platy with small rounded pores” (Nest-
ell, Nestell, 2010, с. 44).
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1) скелет субсферической или субпирами-
дальной формы, в отличие от пирамидальной 
или бипирамидальной раковины Tetratormenti-
dae;

2) наружная оболочка пористая либо пори-
стая с сетчатым слоем, расположенным на по-
ристом основании, в отличие от пластинчатой с 
мелкими округлыми порами или толстой губча-
той оболочки у Tetratormentidae;

3) внутренний каркас представлен четырехлу-
чевой спикулой или четырехлучевой спикулой, 
заключенной в первичную микросферу, в отли-
чие от четырех- или шестилучевой спикулы, за-
ключенной во внутреннюю маленькую сферу у 
Tetratormentidae;

4) раковина полая, в отличие от Tetratormen-
tidae, у которых внутренняя полость скелета в 
некоторых случаях бывает заполнена рыхлой се-
тью тонких скелетных нитей6;

5) четыре основные трехлопастные иглы, 
которые иногда бывают покрыты губчатой ске-
летной тканью, в отличие от Tetratormentidae, 
у которых лучи спикулы соединены с четырь-
мя или шестью основными иглами, имеющими 
разную форму: стержневидную, коническую или 
трехлопастную.

Р а с п р о с т р а н е н и е .  Верхний девон, фран-
ский ярус – верхняя пермь, чансинский ярус 
(рис. 8).

З а м е ч а н и я . Геометрическая форма скеле-
та радиолярий из семейства Tetrentactiniidae ос-
нована на трехмерном тригональном тетраэдре  
с четырьмя вершинами. При этом собственно 
раковина может быть субпирамидальной или 
субсферической формы, но обязательно с че-
тырьмя основными иглами. 

Диагноз семейства изменен и дополнен на 
основании данных, полученных при исследова-
нии особенностей строения скелета:

(1) расширена характеристика строения вну-
треннего каркаса:

– четырехлучевая спикула с лучами, исходя-
щими из единого центра (рис. 3),

– четырехлучевая спикула, заключенная в 
микросферу (рис. 4);

(2) сделано уточнение и выделено три типа 
строения внешней оболочки скелета: 

– пористая (рис. 5, а), 
– сетчатая внешняя оболочка расположена на 

пористом основании (рис. 5, б), 
– иногда на пористом или сетчатом основа-

нии формируется очень тонкой слой пористой 
или сетчатой вуали (рис. 5, б, в);

(3) выделено четыре типа строения основных 
трехлопастных игл (рис. 7): 

– иглы, покрытые губчатой скелетной тканью 
(рис. 7, а),

– иглы с субтреугольными гранями (рис. 7, 
б–г),

– иглы с субпрямоугольными гранями (рис. 7,  
д–ж),

– скрученные иглы (рис. 7, з–к).
Подсемейства Tetrentactiniinae и Uralitininae 

отличаются строением внутреннего каркаса, 
внешних оболочек и основных игл скелета.

ПОДСЕМЕЙСТВО TETRENTACTINIINAE  
KOZUR ET MOSTLER, 1979, STAT. NOV. 

Ти п о в о й  р од  – Tetrentactinia Foreman, 1963.
Д и а г н о з  (исправленный).  Раковина суб- 

сферической или субпирамидальной фор-
мы состоит из внешней пористой оболочки, 
на которой может формироваться дополни-
тельный сетчатый слой. Иногда на сетчатом 
основании (рис. 5, в) или на шипиках пори-
стой оболочки формируется тонкий слой по-
ристой вуали. Внутренний каркас представ-
лен четырехлучевой спикулой с лучами, 
исходящими из единого центра и расходящи-
мися в направлении четырех вершин тетраэдра  
(рис. 3). Лучи продолжаются снаружи как основ-
ные трехлопастные иглы (рис. 7, б, г–к), которые 
иногда полностью покрыты губчатой скелетной 
тканью (рис. 7, а). 

С о с т а в . Четыре рода: Tetrentactinia Fore-
man, 1963, emend. Maletz, 2011, Triaenosphaera 
Deflandre, 1973, Longibelona Afanasieva et Gainul-
lina, gen. nov. (MS) и Tetraedrella Afanasieva et Gai- 
nullina, gen. nov. (MS).

С р а в н е н и е .  Подсемейство Tetrentactiniinae 
характеризуется развитием только первичной че-
тырехлучевой спикулы и формированием основ-
ных трехлопастных игл, которые иногда частично 
или полностью покрыты губчатой скелетной тка-
нью. Эти особенности морфологии отличают его 
от подсемейства Uralitinae Afanasieva et Gainulli-
na, subfam. nov., характеризующегося форми- 

___________________
6	 “…the genus Tetragregnon should be included in this new 

family based on the four-rayed internal spicule enclosed in one 
loose spongy shell” (Nestell, Nestell, 2010, с. 42).
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рованием микросферы с четырехлучевой спи-
кулой и основных трехлопастных игл, не ослож-
ненных дополнительной скелетной тканью.

Р а с п р о с т р а н е н и е .  Верхний девон, фран-
ский ярус – верхняя пермь, чансинский ярус 
(рис. 8).

З а м е ч а н и я . Род Tetrentactinia Foreman, 
1963, emend. Maletz, 2011. Согласно первоопи-
санию Х. Форман (Foreman, 1963), главным от-
личительным признаком этого рода является 
тетраэдрическая спикула с четырьмя лучами, 
исходящими из одной точки и расположенными 
как оси тетраэдра. Вокруг спикулы развита субс-
ферическая оболочка, часто губчатая, которая 
может быть расположена на пористом основа-
нии. Основные иглы у многих видов частично 
или полностью покрыты губчатой скелетной 
тканью (рис. 1, а; 7, а). 

Ж. Малец (Maletz, 2011) опубликовал пере-
смотренный диагноз и подробное обсуждение 
рода Tetrentactinia Foreman, 1963, emend. Maletz, 
2011, который он поместил в семейство Spongen-
tactiniidae Nazarov, 1975. Мы согласны с уточнен-
ным диагнозом рода Tetrentactinia, сделанным 
Мальцом (Maletz, 2011, c. 387) и поддержанным 
Нобл с коллегами (Noble et al., 2017, c. 458). Од-
нако мы не можем согласиться с рассмотрением 
рода Tetrentactinia в составе семейства Spongen-
tactiniidae Nazarov, 1975. 

Spongentactiniidae отличаются преимуще-
ственным наличием шестилучевой спикулы, 
продолжением лучей которой являются, как 
правило, шесть основных игл. В первичном диа-
гнозе трибы7 Spongentactiniini указана четырех–
шестилучевая спикула (Назаров, 1975), что тре-
бует ревизии и уточнения.

Напротив, представители рода Tetrentactin-
ia характеризуются развитием четырехлучевой 
спикулы и, соответственно, четырех основных 
игл (рис. 1, а; 7, а). 

В связи с этими морфологическими особен-
ностями мы, вслед за Коцуром и Мостлером 
(Kozur, Mostler, 1979, c. 31), а также Нобл с кол-
легами (Noble et al., 2017, c. 458), рассматриваем 

род Tetrentactinia в составе семейства Tetrentac-
tiniidae Kozur et Mostler, 1979. 

Род Triaenosphaera Deflandre, 1973 характе-
ризуется наличием сферической перфориро-
ванной раковины с четырехлучевой спикулой и 
четырьмя основными трехлопастными иглами, 
являющимися продолжением лучей четырехлу-
чевой спикулы и расположенными по четырем 
осям тетраэдра (рис. 1, б; 3, а–г, е–з; 7, г, з, и). 

Род Longibelona Afanasieva et Gainullina, gen. 
nov. (MS) отличается формированием длинных 
основных трехлопастных игл с субпрямоуголь-
ными гранями практически одинаковой ши-
рины на всем протяжении иглы (рис. 3, д, и, к;  
7, д–ж).

Род Tetraedrella Afanasieva et Gainullina, gen. 
nov. (MS) характеризуется скелетом субпирами-
дальной формы. Длинные основные трехлопаст-
ные иглы с субпрямоугольными гранями иногда 
бывают закручены (рис. 7, к). 

ПОДСЕМЕЙСТВО URALITININAE AFANASIEVA ET 
GAINULLINA, SUBFAM. NOV.

Ти п о в о й  р о д  – Uralitina Afanasieva et Gai- 
nullina, gen. nov. (MS).

Д и а г н о з .  Раковина субсферической фор-
мы состоит из внешней пористой оболочки, на 
которой может формироваться дополнительный 
сетчатый слой (рис. 5, б). Иногда тонкосетча-
тая вуаль образуется на сетчатом основании. 
Внутренний каркас представлен четырехлуче-
вой спикулой с лучами, исходящими из единого 
центра, и заключенной в микросферу. Диаметр 
внешней сферы превышает диаметр микросфе-
ры, как правило, в три–пять раз (рис. 4). Четыре 
луча внутренней спикулы расположены так, что 
они расходятся в направлении четырех вершин 
тетраэдра. Они продолжаются снаружи как ос-
новные трехлопастные иглы с -образным по-
перечным сечением (рис. 7, в).

С о с т а в . Три рода: Uralita Afanasieva et Gai- 
nullina, gen. nov. (MS), Kashiwara Sashida et Toni-
shi, 1985 и Triaenoentactinosphaera Wang, 1997. 

С р а в н е н и е .  Подсемейство Uralitinae 
subfam. nov. характеризуется формированием 
микросферы с четырехлучевой спикулой и от-
сутствием дополнительной губчатой скелетной 
ткани на основных иглах. Это отличает его от 
подсемейства Tetrentactiniinae Kozur et Mostler, 
1979, stat. nov., характеризующегося развитием 
первичной четырехлучевой спикулы и форми-
рованием основных трехлопастных игл, которые 

___________________
7	 Систематический ранг трибы Spongentactiniini (Назаров, 

1975; Nazarov, Ormiston, 1985) был повышен до подсемейства 
Spongentactiniinae (Назаров, 1974; Афанасьева, 1999, 2000, 2002; 
Afanasieva et al., 2005) и семейства Spongentactiniidae (Афанасье-
ва, 1999, 2000, 2002; De Wever et al., 2001; Afanasieva et al., 2005; 
Maletz, 2011; Nestell, Nestell, 2021).
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иногда частично или полностью покрыты губча-
той скелетной тканью.

Р а с п р о с т р а н е н и е . Верхний девон, фа-
менский ярус – верхняя пермь, чансинский ярус 
(рис. 8).

З а м е ч а н и я . Род Kashiwara Sashida et Tonishi, 
1985, emend. Nestell et Nestell, 2020 характеризу-
ется двумя сферическими решетчатыми оболоч-
ками с четырьмя тетраэдрически расположен-
ными главными иглами (Sashida, Tonishi, 1985). 
Четыре первичные иглы соединяют внутреннюю 
микросферу и внешнюю оболочку (рис. 4, в). На 
поверхности скелета их продолжением являются 
основные иглы.

Первоначально К. Сашида и К. Тониши 
(Sashida, Tonishi, 1985) отнесли род Kashiwara к 
“Informal Grouping “Palaeoactinommids” Hold-
sworth 1977”. Позже род Kashiwara был включен 
К. Феном с соавт. (Feng et al., 2007) и Нобл с со-
авт. (Noble et al., 2017) в семейство Entactiniidae 
Riedel, 1967, несмотря на то, что у этого рода 
четыре первичные иглы, расположенные в вер-
шинах воображаемого тетраэдра. К сожалению, 
ни один из этих авторов не сообщил о наличии 
микросферы и внутренней спикулы. 

Вместе с тем, на основании всесторонне-
го изучения представителей рода Kashiwara Г.  
и М. Нестелл (Nestell, Nestell, 2020) показали  
у него очень сложное двухслойное строение ми-
кросферы с внутренней спикулой: 

(1) внешняя и внутренняя оболочки микрос-
феры могут быть пористыми, как у Kashiwara 
magna Sashida et Tonishi, 1985 (рис. 4, в–д) 
(Sashida, Tonishi, 1985, pl. 5, figs. 7, 10, 11; Feng  
et al., 2007, pl. 6, figs. 17–19);

(2) внешняя оболочка микросферы может 
быть пористой, а внутренняя сетчатой, как у 
K. roadensis Nestell et Nestell, 2020 (рис. 4, е, ж)  
(Nestell, Nestell, 2020, pl. 7, figs. 5–11, pl. 8,  
figs. 1–7).

Сложно устроены и первичные иглы Kashiwara 
roadensis (рис. 4, е, ж). Они могут быть стерж-
невидными и трехлопастными (Nestell, Nestell, 
2020, табл. 8, фиг. 7a, 7b). 

На основании наличия четырехлучевой спи-
кулы и четырех первичных игл, расположенных 
тетраэдрическим образом, род Kashiwara был от-
несен Нестелл и Нестелл (Nestell, Nestell, 2020) 
к семейству Tetrentactiniidae Kozur et Mostler, 
1979. Мы полностью поддерживаем это решение 
и также рассматриваем род Kashiwara в составе 
семейства Tetrentactiniidae. Более того, наличие 

первичной микросферы позволило нам отнести 
род Kashiwara к новому подсемейству Uralitininae 
subfam. nov.

Род Triaenoentactinosphaera Wang, 1997 ха-
рактеризуется образованием двух сферических 
оболочек скелета с четырьмя трехлопастными 
основными иглами. Внутренняя сфера, являю-
щаяся, по нашему мнению, аналогом микрос-
феры, имеет четыре первичные радиальные 
стержневидные иглы. На продолжении этих 
стержневидных игл на внешней оболочке скелета 
формируются четыре основные иглы (рис. 4, б). 

Вон (Won, 1998, с. 241–242, табл. 7, фиг. 15) об-
наружила в скелете Triaenosphaera sicarius Deflan-
dre, 1973 внутреннюю сферу диаметром 40 мкм,  
соединенную с внешней оболочкой четырьмя 
тетраэдрически расположенными лучами, про-
должением которых являются четыре основные 
иглы (рис. 4, а). На этом основании Вон измени-
ла диагноз рода Triaenosphaera, указав на нали-
чие двух сферических оболочек скелета. 

Позднее Думитрика (Dumitrica, 2011, p. 210) 
выразил сожаление, что внутренняя сфера до-
вольно плохо сохранилась у экземпляра, кото-
рый проиллюстрировала Вон (Won, 1998, с. 241–
242, табл. 7, фиг. 15), а увеличение на рисунке 
слишком мало для того, чтобы увидеть остатки 
возможной четырехлучевой начальной спикулы. 
На этом основании Думитрика, а вслед за ним 
Нобл с коллегами (Noble et al., 2017, с. 458) не 
признали предложение Вон (Won, 1998) об уточ-
нении диагноза рода Triaenosphaera. Мы соглас-
ны с этим решением. 

Таким образом, раковина, которую Вон (Won, 
1998) определила как Triaenosphaera sicarius 
Deflandre, 1973, должна быть отнесена к роду 
Triaenoentactinosphaera Wang, 1997 (рис. 4, б): 
T. sicarius (Deflandre, 1973 sensu Won, 1998). 

К сожалению, Нобл с коллегами (Noble et al.,  
2017, с. 458) решили, что по морфологии род 
Triaenoentactinosphaera аналогичен роду Triaeno- 
sphaera Deflandre, 1973, и предложили рассма-
тривать его в качестве младшего синонима 
рода Triaenosphaera. Мы не можем согласить-
ся с этим предложением, поскольку род Tri- 
aenoentactinosphaera отличается от рода 
Triaenosphaera формированием микросфе-
ры с четырехлучевой спикулой. В связи с этим 
мы восстанавливаем статус validus для рода 
Triaenoentactinosphaera и рассматриваем его в 
составе нового подсемейства Uralitininae, sub-
fam. nov.
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Род Uralitina Afanasieva et Gainullina, gen. nov.
Н а з в а н и е  в и д а  от названия р. Урал; ж.р.
Ти п о в о й  в и д  – Uralitina megalospina Afa-

nasieva et Gainullina, sp. nov.; Россия, р. Урал, 
разрез Донское-Шоссе; нижняя пермь, артин-
ский ярус.

Д и а г н о з . Раковина субсферической фор-
мы, состоящая из внешней пористой оболочки, 
на которой формируются дополнительные 1-2 
сетчатых слоя. Четырехлучевая спикула заклю-
чена в микросферу (рис. 4, з, и). Лучи спикулы 
соединены с четырьмя основными трехлопаст-
ными иглами.

В и д о в о й  с о с т а в .  Типовой вид из типово-
го местонахождения.

Uralitina megalospina Afanasieva et Gainullina,  
sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а  от μεγάλος греч. – боль-
шой, крупный, мощный и spina лат. – игла.

Го л о т и п  – ПИН, № 1108; Россия, р. Урал, 
разрез Донское-Шоссе; нижняя пермь, артин-
ский ярус.

Д и а г н о з  (рис. 4, з, и; рис. 7, в). Раковина 
субсферическая, большая, состоит из двух обо-
лочек. Основная оболочка пористая. Внешняя 
оболочка сетчатая. На поверхности основной 
сферы развиты многочисленные высокие шипи-
ки, соединяющие основную и внешнюю оболоч-
ки. Основные иглы трехлопастные, длинные. 

Р а з м е р ы  в  м к м : диаметр внешней сферы 
165–183, диаметр пор основной пористой обо-
лочки 6–10, длина основных игл 138–198, высо-
та шипиков 8–14.

М а т е р и а л . Семь экз. из типового местона-
хождения.
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Revision of the Family Tetrentactiniidae Kozur et Mostler, 1979 (Radiolarians  
of the Late Paleozoic). Part 1. Family, Subfamilies
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The family Tetrentactiniidae Kozur et Mostler, 1979, is revised and its diagnosis and generic composition 
are emended. The subfamily Tetrentactiniinae Kozur et Mostler, 1979, stat. nov., is revised, and its rank is 
emended. The new subfamily Uralitininae Afanasieva et Gainullina, subfam. nov. is established. A diagnosis of 
a new genus and new species Uralitina megalospina gen. et sp. nov. is given. The validus status is restored for the 
genus Triaenoentactinosphaera Wang, 1997.
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