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Магистральные направления в формировании модульной ор‑
ганизации скелетных гексактинеллид обусловлены формами 
вегетативного размножения. Предполагается, что некоторые 
тенденции выделения простейших модульных форм могут быть 
прослежены в морфогенезе отдельных представителей поздне‑
меловых губок. Понятие «полиоскулюмные» губки рассматрива‑
ется в очень широком контексте, в частности применительно к 
скелетам с несколькими оскулюмами, возникшими в результате 
частичной регенерации организма.
Ключевые слова: губки, гексактинеллиды, модульные формы, 
поздний мел.

Neogenesis in Structure of Skeletons of Late Cretaceous 
Sponges Contributed to the Formation of Polyosculumic 
Forms

E.M. Pervushov

Arterial directions in formation of module organization of skeleton 
hexactinellids are caused by vegetative forms of reproduction. It 
is supposed that some tendency of selection of protozoa module 
forms can be traced in morphogenesis of separate generic types 
of late Cretaceous sponges. The concept “polyosculumic„ sponges 
is considered in vast context personally in reference to skeletons 
with some osculumics formed in the result of partial regeneration 
of organism.

Key words: Sponges, Hexactinellida, modular forms, Upper Creta‑
ceous.

При изучении морфологии скелетных форм 
губок термину «полиоскулюмные» в разные мо-
менты времени придавалось несколько отличное 
содержание. Неоднозначные представления по 
иерархии уровней организации губок способство-
вали использованию этого понятия в качестве си-
нонима более распространенного словосочетания 
«колониальные губки». В этом случае в качестве 
«колониальных» губок рассматривались все 
формы с двумя и более оскулюмами в строении 
скелета, вне зависимости от причин проявления 
«второго» и последующих оскулюмов и их функ-
ционального предназначения.

При описании скелетов губок использование 
термина «полиоскулюмные» объясняется нали-
чием форм, в строении которых явно выделяется 
несколько оскулюмов, не взаимосвязанных еди-
ной парагастральной полостью, что обусловлено 
прижизненными искажениями тела. Иными сло-
вами, формирование новых оскулюмов объясня-
ется не проявлениями тенденций в морфогенезе 
модульных форм, полимеризацией морфотипа 
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исходной особи, а повторным образованием па-
рагастральной полости (оскулюма) в строении 
скелета одной и той же особи, пережившей те или 
иные повреждения.

Безусловно, это унитарные губки по уровню 
организации, поскольку никаких проявлений 
модальности здесь нет. Но особенности строения 
скелета подобных губок выясняются не сразу, 
учитывая искажения и повреждения габитуса, 
степень сохранности и заполнение полостей вме-
щающей породой и т.д. Именно при визуальном 
установлении нескольких оскулюмов в структуре 
скелета и при неоднозначном представлении о его 
строении, уровне модульной организации вполне 
допустимо использование термина «полиоску-
люмные» губки.

В формировании полиоскулюмных форм, 
изначально не рассматриваемых в качестве мо-
дульных, выделено два основных направления. 
Первое обусловлено способностью организма к 
восстановлению скелета, что рассматривается 
как индивидуальная особенность и не является 
наследуемым признаком. Изолированные парага-
стральные полости с обособленными оскулюма-
ми составляют скелет губки при частичном или 
полном восстановлении габитуса особи в случаях 
изменения положения организма на поверхности 
субстрата, при смещениях и пережимах, частич-
ной фрагментации скелета.

Второе направление в появлении полио-
скулюмных форм обусловлено проявлением в 
морфогенезе губок тенденций к формированию 
дополнительных оскулюмов за счет замыкания 
стенки и обособления маргинальных участков 
парагастральной полости, обособления отдельных 
элементов ирригационной системы и субоску-
люмов. Подобные изменения строения скелета 
проявлялись в онтогенезе представителей ряда 
групп губок и среди некоторых закрепились в 
филогенезе, положив начало простейшим модуль-
ным формам.

1. Искажения скелета: смещения и пережимы 
стенки

Явление регенерации подтверждает высокие 
регенерационные способности представителей 
низших многоклеточных, обусловленные низким 
уровнем дифференциации скелетных и иных 
клеток и их способностью к изменению своей 
функциональной специализации в структуре 
организма губки. При этом потенциальные пред-
посылки к выживанию особи при существенном 
изменении параметров водной среды (динамики 
и температуры, а также сопряженных составляю-
щих – характера субстрата и наличия питательной 
взнеси) могли способствовать и функциональным 
новообразованиям в скелете губки. Часто отмеча-
емые нарушения строения скелета (пережимы, 
смещения) рассматриваются как характерные чер-

ты [1, 2] отдельных видов (Sorestirpum tubiforme, 
кампан) и даже родов (Sporadoscinia, ранний 
сантон). «Обычные» для этих губок деформации 
свидетельствуют о реакции организма на кратко-
временные, порой неоднократные, изменения 
динамики водной среды.

Подобные новообразования в скелете об-
условлены и постепенным приспособлением 
гексактинеллид к меняющимся условиям среды 
на протяжении сантона – маастрихта, и про-
явлением некоторых тенденций в морфогенезе 
представителей группы, в частности, определя-
емых как реотропизм [1]. Выжившие в условиях 
изменявшейся на протяжении жизни одного 
поколения среды, губки внешне существенно 
видоизменялись и сейчас представляют пример 
«полиоскулюмных» форм.

Смещение скелета – распространенное явле-
ние среди гексактинеллид (Napaeana, Lepidospon‑
gia, Sorestirpum, Ventriculites, Plocoscyphia, Eurete, 
Guettardiscyphia). Оно выражается в повторном 
формировании элементов скелета или всего ске-
лета после отрыва губки от субстрата и кратко-
временного прекращения ее роста, от тылового, 
по отношению к направлению течения, сегмента 
стенки, находившегося в апикальном, наиболее 
приподнятом над субстратом положении при 
падении или смещении скелета. У париформных 
губок образование нового скелета особи происхо-
дило лишь с одной стороны оскулюма первичного 
скелета. В скелете частично возрожденной особи 
формировались новая парагастральная полость и 
оскулюм. Вновь растущая особь сохраняла вер-
тикальную ориентацию оси скелета, а первичная 
часть скелета при этом обычно располагалась 
субгоризонтально. Парагастральные полости 
единого скелета между собой не сообщаются. По-
скольку процессы, приводившие к отрыву губок 
от субстрата, переворачиванию их скелета и даже 
фрагментации, происходили на разных стадиях 
онтогенеза, то морфологическая выраженность 
подобных искажений была различна.

Единичны примеры неоднократных прижиз-
ненных искажений морфологии скелета одной 
особи. Двукратные смещения по отношению к 
первоначальному нормальному положению скеле-
та известны среди представителей раннесантон-
ских Sorestirpum (см. приложение, фототабл.  I). 
В строении скелета этих губок установлено три 
оскулюма, практически полностью очерченных 
верхним краем стенки. Второй и третий сегменты 
губки формировались в вертикальном положении 
от тылового участка верхнего края предыдуще-
го скелета, расположенного субгоризонтально. 
Парагастральные полости между собой не сооб-
щаются. Поздние, по стадиям формирования, сег-
менты скелета отличаются большими значениями 
диаметра бокала и оскулюма. Строение и без того 
необычных губок иногда осложнялось смещением 
вновь образовавшихся сегментов скелета в разных 
плоскостях.
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Смещение секторов стенки или отдельных 
элементов скелета – явление достаточно распро-
страненное среди сантонских и кампанских па-
риформных губок. Обычно подобные искажения 
не приводят к существенным изменениям облика 
организма и проявляются лишь в отклонениях 
ориентации оси скелета, в изменении очертаний 
и размеров оскулюма. В редких случаях резкое из-
менение динамики придонных течений приводило 
к резкому изменению направления роста сектора 
стенки, которая почти полностью перекрывала 
оскулюм (Napaeana).

Явления пережима стенки также распро-
странены среди позднемеловых гексактинел-
лид (Ventriculitidae: Ventriculites, Sporadoscinia, 
Sorestirpum; Craticulariidae; Guettardiscyphia) и де-
моспонгий. В некоторых случаях множественные 
линии пережимов, проявляющиеся в строении ске-
лета особи, рассматриваются как характерный при-
знак некоторых форм (сантонские Sporadoscinia, 
некоторые кампанские Ortodiscus и др.). С уров-
нями пережимов обычно связывается развитие 
выростов, выполнявших функции дополнительных 
опорных элементов, чаще в виде бугров, основа-
ний пучков ризоидных спикул (Ortodiscus poculum 
(Zittel), Guettardiscyphia). Выросты приурочены и 
к участкам смещения стенки париформных губок, 
при любых значительных искажениях габитуса 
скелета, обычно они небольшие по размеру и при-
урочены к искаженной, фронтальной части скелета.

Примеры искажения габитуса скелета более 
сложно устроенных губок редки. Это определя-
ется малочисленностью подобных форм полной 
сохранности и неоднозначностью представлений 
о морфологии и уровне организации этих губок. 
Среди тонкостенных первичных (Guettardiscyphia) 
и вторичных геммиформных губок (Plocoscyphia, 
Eurete) установлены проявления неоднократного 
смещения скелета [1]. В отличие от париформных 
губок искажение скелета геммиформного строения 
практически не приводило к появлению новых обо-
собленных оскулюмов. В строении геммиформных 
губок, испытавших неоднократное искажение, вы-
деляются сегменты скелета, ориентация и значение 
параметров которых существенно отличаются от 
таковых предшествующего сегмента.

Скелеты губок, несущие следы искажений 
и смещений, даже при хорошей степени сохран-
ности вызывают трудности при идентификации 
их таксономической принадлежности. При одно-
значном установлении происхождения нескольких 
оскулюмов в строении унитарного организма эти 
формы интересны при палеоэкологических рекон-
струкциях эпибентосных поселений.

2. Замыкание (смыкание) стенки париформных 
губок

В сантонское – кампанское время в морфо-
генезе представителей париформных губок, от-

личавшихся тонкой или средней по толщине стен-
кой, проявилось замыкание апикальных участков 
противоположных секторов стенки. При этом в 
значительной степени перекрывалась центральная 
часть оскулюма, а с обеих сторон уже трубовидно-
го скелета, по периферии полузамкнутой стенки, 
в той или иной степени прослеживаются остаточ-
ные области оскулюма, определяемые как «вто-
ричные оскулюмы». Это представители лихнис-
цин – Ventriculitidae: Ventriculites, Lepidospongia, 
Lepidospongia (Flexurispongia), а среди гексакти-
нин – Zittelispongia и Craticulariidae.

Почти синхронно происходило активное 
формообразование среди ряда филогенетических 
ветвей (Lepidospongia, Napaeana, Zittelispongiidae) 
– представителей типично тонкостенных губок, 
обычно с очень плотным расположением эле-
ментов скульптуры (прозопор) и с очень «под-
вижным», меняющимся положением стенки. 
Изменение морфологии париформных скелетов 
прослеживается в увеличении длины (высоты) от-
дельных секторов стенки, появлении продольных 
(желобов и складок) и поперечных (отворотов) ее 
изгибов, в формировании резко асимметричных 
форм. Отвороты стенки обычно направлены от 
оскулюма во внешнюю среду, образуя таким 
образом симметричные и асимметричные во-
ронко‑ или грибовидные скелеты. Иногда, после 
отворота, стенка была направлена вниз, образуя 
дополнительные волнообразные изгибы, и порой 
длина ее опущенной части превышала высоту 
бокаловидной части скелета.

Интересны скелеты губок, в строении ко-
торых изгибы апикальных участков стенки на-
правлены вовнутрь парагастральной полости, 
частично или полностью перекрывая оскулюм. 
Явление, когда в строении скелета губки один 
или два противоположных сегмента стенки в 
значительной степени перекрывали оскулюм, 
определяется как замыкание стенок. Выделено 
две основные формы перекрытия оскулюма – 
продольное смыкание и поперечное замыкание.

Продольное смыкание стенок бокала рассма-
тривается как частное продолжение тенденции 
продольного сжатия бокаловидного скелета, с 
формированием плоскосжатых, плицирующих 
и лопастных форм (Napaeana, Leptophragma). 
В строении этих губок, в центральной части 
латусных, широких, стенок выделяется про-
дольный желоб различной степени протяжен-
ности. Иногда формируется несколько желобов 
по одной поверхности, чаще по одному желобу 
с противоположных широких сторон стенки. На 
некоторых участках противоположные желоба со-
прикасаются, что обусловливало продольное раз-
деление парагастральной полости на отдельные 
участки. Продольное смыкание противоположных 
участков стенки отчетливо выражено в верхних 
участках скелета, что связано с увеличением 
параметров изгиба апикальных участков стенки 
и глубины сопряженных желобов. Локальные 
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субгоризонтальные изгибы стенки проявлялись 
и в этих случаях, но лишь в апикальных, относи-
тельно коротких, участках стенки.

Чаще продольное смыкание стенок просле-
живается со средней части противоположных 
широких стенок, что способствовало формиро-
ванию относительно равнозначных, симметрично 
расположенных участков единой парагастральной 
полости с двумя оскулюмами. Морфологическое 
выражение этого явления напоминает вариант 
процесса деления губок. В строении губок 
Napaeana прослеживается несколько желобов, 
продольно разделяющих конический скелет и 
парагастральную полость на неравномерные 
участки. В этом случае оскулюмы разделенных 
участков полости значительно отличаются зна-
чениями диаметра и очертаниями.

В строении скелетов, в том числе и фраг-
ментов апикальных участков ветвистых колоний 
(Zittelispongia, Craticulariidae), прослеживается 
равномерное смыкание участков стенки с об-
разованием трех и четырех ответвлений парага-
стральной полости. Скелет дефинитивных коло-
ниальных и транситорных организмов образован 
за счет неоднократной дихотомии (три‑ и «ква-
дротомии» и т.д.) основных ветвей. В структуре 
скелета участки разветвления трудно проследить 
из-за его объемности, соотношения длины и ори-
ентации ветвей и т.п. Но на апикальных участках 
ветвей, на поверхности расположения активных 
точек роста организма, закладываются морфоло-
гические элементы, продолжающие дальнейшее 
построение скелета. Представляется, что строение 
фрагментов именно этих участков скелета отра-
жает общие тенденции морфогенеза в развитии 
некоторых колониальных губок.

В качестве частного, сопряженного прояв-
ления продольного смыкания секторов стенки 
среди форм с продольными складками и желобами 
рассматривается образование в строении скелета 
первичных зияний. Зияние – пространство внеш-
ней среды в архитектонике губок, во внутренней 
их части, образующееся между многократно 
соединяющимися элементами скелета с парага-
стральной полостью (междоузлиями). Зияния и 
междоузлия [3] – характерные элементы колони-
альных и сложно построенных губок (Etheridgea, 
Tremabolites, Plocoscyphia, Eurete).

Определение «поперечное замыкание» об-
условлено поперечным по отношению к нор-
мальному положению вертикальной оси скелета 
субгоризонтальным положением линии замыка-
ния (шва) стенок бокала. Поперечное замыкание 
формируется при перекрытии оскулюма пари-
формных губок апикальными участками противо-
положных латусных секторов стенки или только 
одним сектором стенки. В результате смыкания 
стенок образуется почти трубообразный скелет, 
субгоризонтально ориентированный и с двумя 
вторичными оскулюмами по периферии. Ниж-
няя, исходная конусовидная часть скелета может 

быть едва выражена, в виде ризоидного выроста. 
Очертания вторичных оскулюмов отчетливые 
и округлые. Иногда очертания вторичных оску-
люмов определяются не явно, из-за волнистого 
положения апикальных участков стенки разной 
длины. В строении этих скелетов выделяется 
шов – зона (линия) соприкосновения верхнего 
края противоположных секторов стенки, которая 
устанавливается по соотношению ориентации 
элементов скульптуры и обычно по утолщению 
стенки. В ряде случаях шов перекрыт гребнем – 
апикальным участком стенки, воздымающимся 
над перекрываемым сектором стенки.

Шов расположен симметрично, в срединной 
части трубообразного скелета, или асимметрич-
но. В последнем случае оскулюм может быть 
перекрыт одним сектором стенки, оскулюмы 
морфологически почти не выражены и сохраня-
ется конический габитус скелета. Шов просле-
живается непрерывно по всей длине стенки, за 
исключением двух периферийных оскулюмов, или 
проявляется спорадически на центральных или 
на периферийных участках скелета. Отмечается 
и диагональное по отношению в вертикальной 
оси исходной части скелета расположение шва и 
связанного с ним гребня. Такое положение шва 
определяется как габитусом первичного скелета, 
так и смещениями в строении губки при измене-
нии условий ее обитания.

Поперечное смыкание стенок распростра-
нено в строении гексактинеллид (Lepidospongia, 
Napaeana, Craticulariidae, Leptophragmidae). Но 
при смыкании не происходит слияния стенок, об-
разования единой спикульной решетки на участ-
ках их столкновения. В этих случаях отчетливо 
прослеживаются линия соприкосновения верхних 
краев противоположных сегментов стенки и про-
странство между ними.

Большое значение при диагностике и 
описании рассматриваемых скелетов имеет 
не только их морфологическое своеобразие, 
за счет разных вариантов замыкания стенки и 
соотношений составляющих элементов, но и 
главным образом степень первичной и рецент-
ной сохранности форм. Часто после гибели 
организмов их скелеты пребывали в подвижной 
придонной среде, при этом выступающие участ-
ки стенки (шов, гребень, апикальные участки 
верхнего края, основание и т.п.) разрушались. 
В итоге существенно изменялся облик скелета, 
что прослеживается на примере Lepidospongia 
(Flexurispongia) (см. приложение, фототабл. II): 
в строении фоссилии теряется возможность 
проследить смыкание стенок (шов или гребень), 
элементы скульптуры и основание скелета. Пе-
реотложенные остатки скелетов с замыканием 
стенки становятся похожи на фрагменты трубо-
образных губок (Sestrocladia) или крупных ко-
лоний (Zittelispongia, Paracraticularia). Обычно 
скелеты с замыканием стенки разрушаются по 
периферии, на участках вторичных оскулюмов, 
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а при их полном разрушении сохраняются лишь 
отдельные участки сочленения стенок (швов).

Анализ серий продольных и поперечных 
аншлифов  (см. приложение, фототабл.  II) под-
тверждает естественное и полное сращивание, 
смыкание или перекрытие участков стенки, даже 
при внешне слабом морфологическом проявлении 
сочленения. Рассмотрение некоторых аншлифов 
позволяет предположить, что в почти замкнутом 
пространстве парагастральной полости сохрани-
лась спикульная паренхимальная решетка.

Известны скелеты губок, в строении которых 
оскулюм полностью или частично перекрыт од-
ним сектором стенки, вследствие продолжавшего-
ся ее формирования после резкого одностороннего 
смещения  (Leptophragmidae, Napaeana). Одно-
стороннее смещение стенки и одновременное 
перекрытие оскулюма с обособлением вторичных 
оскулюмов и без их формирования известно на 
примере простейших автономий (Craticulariidae, 
Lepidospongia, Napaeana).

Замыкание (смыкание) стенок как проявление 
гетерохронного параллелизма выразилось в мор-
фогенезе ряда филогенетических ветвей гексакти-
неллид на протяжении сантонского – кампанского 
времени. В некоторых направлениях  (группы 
родов Lepidospongia и Craticularia) явление замы-
кания получило развитие в морфогенезе губок на 
уровне подрода (Lepidospongia (Flexurispongia)). 
Предполагаем, что направление в морфогенезе 
губок, обусловленное замыканием стенок, спо-
собствовало выделению первичных (простейших) 
колониальных форм. В строении первичных 
колоний нет зияний и междоузлий, оскулюмы 
расположены на одном уровне, и их количество 
обычно изменяется от двух до шести.

Достоверных данных о формировании на-
стоящих колониальных форм, сложных ветвистых 
очертаний исключительно за счет замыкания нет. 
Но наблюдения по морфологии ископаемых губок 
и современных древесных растений показывают, 
что частая встречаемость смыкания элементов 
скелета может свидетельствовать о приспособлен-
ности представителей низших многоклеточных к 
формированию сложных каркасных элементов за 
счет сращивания сегментов тела.

3. Обособление маргинальных участков 
парагастральной полости

В морфогенезе плициформных губок, скелет 
которых образован протяженными лопастями, 
прослежено обособление удаленных от центра 
парагастральной полости участков оскулюма. Об-
условлено это явление зарастанием центральных 
участков оскулюма, с оскулярной мембраной, 
интерканалярной и дермальной спикульными 
решетками, составляющими стенку скелета. 
На участке закрытого оскулюма формируется 
седловина – участок дермальной поверхности, 

расположенный ниже продолжавших формиро-
ваться и потому более возвышенных выростов 
с вторичными оскулюмами. В строении губки с 
одной парагастральной полостью на месте одного 
оскулюма образовывалось два, обычно меньших 
по размерам и более изометричных по очертаниям 
оскулюма.

Это явление было отмечено при анализе 
таксономического состава представителей рода 
Guettardiscyphia  [4]. При изучении ряда форм, 
иногда рассматриваемых в качестве представите-
лей разных видов, были установлены необычные 
тенденции в онтогенезе вида Guettardiscyphia 
bisalata  (Schram.). Основным, морфологически 
выраженным проявлением данных тенденций 
являлось выделение на основе единого почти 
крестообразного оскулюма двух изолированных 
серповидных оскулюмов. Впоследствии цен-
тральные участки и этих оскулюмов также зарас-
тали спикульной решеткой, которая формировала 
уже вторичные седловины, а на маргинальных 
участках вторичных оскулюмов попарно об-
разовывались «третичные» оскулюмы. В итоге 
в строении дефинитивного организма на месте 
одного оскулюма формировалось четыре оску-
люма, разделенных первичной и вторичными сед-
ловинами. Сохранялись тенденции к заметному 
уменьшению диаметра последующих оскулюмов 
и приобретению ими все более изометричных 
очертаний. Попарное обособление вторичных и 
последующих оскулюмов морфологически вы-
ражено как равнокачественное.

Попарное формирование оскулюмов от-
мечено и среди представителей Craticulariidae 
и Zittelispongia. Но в этих случаях достоверно 
выражены лишь начальные и конечные стадии 
морфогенеза.

На примере вида Guettardiscyphia alata 
(Pomel) установлено, что число вторичных оску-
люмов соотносится с количеством исходных ло-
пастей в строении скелета. При закрытии центра 
оскулюма здесь формировалась первичная цен-
тральная седловина, а по маргинальным участ-
кам пяти лопастей развивались в разной степени 
обособленные вторичные оскулюмы, которые от-
личались от исходного пятилопастного оскулюма 
меньшими размерами и овальными очертаниями.

Вероятно, обособление маргинальных 
участков парагастра составляет особое на-
правление в формировании простейших ко-
лониальных губок, которое прослеживается в 
составе филогенетических ветвей подотряда 
Hexactinina  (Leptophragmidae, Craticulariidae, 
Zittelispongia). Скелеты простейших колоний ха-
рактеризуются единой парагастральной полостью 
и несколькими попарно или линейно расположен-
ными оскулюмами. Оскулюмы одного диаметра, 
всегда меньшего по значению, чем максимальный 
диаметр парагастральной полости, расположены 
на ступенчатых или равной высоты выростах. 
В строении скелета отсутствуют зияния и меж-
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доузлия, что определяет небольшие параметры 
и ограниченное морфологическое разнообразие 
этих губок.

Формирование вторичных и последующих 
оскулюмов прослежено на примере транситорных 
(первичных плициформных) губок с центральным 
оскулюмом и многочисленными субоскулюма-
ми (Leptophragmidae, Guettardiscyphia). В фило-
генезе представителей губок – транситорий вы-
деление обособленных, в виде выростов – ветвей 
разной протяженности участков парагастральной 
полости  (оскулюма) способствовало развитию 
колоний. Вероятно, при линейном, лопастном, 
строении скелета (Pleurostoma) происходило по-
следовательное и ступенчатое морфологическое 
обособление участков парагастра (оскулюма).

Известен пример формирования нескольких 
лопастевидных выростов с субовальными оскулю-
мами при одностороннем смещении апикальных 
участков париформного или плициформного 
скелета (Craticularia).

4. Формирование «ложных» оскулюмов

Среди париформных и плициформных 
губок, представителей подотряда Lychniscina 
(Napaeana, Sestrocladia) и подотряда Hexactinina 
(Guettardiscyphia, Leptophragma), установлены 
немногочисленные скелеты весьма необычных 
очертаний. Своеобразие этих форм обусловлено 
развитием на одном из участков скелета выро-
ста с оскулюм, дополнительным по отношению 
к единственному в строении губки оскулюму. 
Дополнительный оскулюм сопряжен с парага-
стральной полостью и морфологически никак 
не связан с основным оскулюмом. Подобные до-
полнительные оскулюмы определены как «лож-
ные» (псевдооскулюмы). Они обычно меньше по 
размеру, чем истинный оскулюм, разнообразны 
по очертаниям и выделяются приуроченностью 
к неким так или иначе обособленным элемен-
там скелета. В единичных случаях размеры и 
очертания «ложного» оскулюма сопоставимы с 
таковыми истинного оскулюма (см. приложение, 
фототабл. III).

«Ложные» оскулюмы как таковые опреде-
лимы в строении скелета только при полной его 
сохранности. По скелетам или по фрагментам 
с оскулюмами (субоскулюмами), что довольно 
распространено, определить истинность или лож-
ность оскулюма трудно.

Здесь рассматриваются выросты в стро-
ении скелета, различного диаметра, длины и 
ориентации по отношению к несущему скелету, 
с однозначно установленными оскулюмами (су-
боскулюмами) в их апикальной части. Это прин-
ципиальное замечание, поскольку различного 
вида выросты, новообразования, формируются 
при искажении положения и габитуса скелета. 
Чаще всего подобные выросты функционально 
обусловлены дополнительными опорными функ-

циями организма или выполняли роль ризоидов, 
основания ризоидных пучков.

Определены следующие закономерности в 
приуроченности образования «ложных» оскулю-
мов в строении скелета гексактинеллид.

1.	 В большинстве случаев образование 
ложных оскулюмов приурочено к латусной, очень 
узкой поверхности лопастевидных конических 
губок  (Lepidospongia, Napaeana, Sestrocladia, 
Leptophragma). В данном случае «ложные» оску-
люмы формировались за счет превращения по-
перечного канала, апо‑ или прозохеты, в мелкую 
сквозную полость. Главным фактором формирова-
ния ложных оскулюмов являлась приуроченность 
подобных каналов именно к латусным участкам 
скелета. Выросты с «ложными» оскулюмами 
существенно изменяли облик скелета: они часто 
расположены горизонтально, перпендикулярно 
оси скелета, достигая значительных размеров (см. 
приложение, фототабл. III). Относительно высоты 
скелета выросты чаще расположены в средней 
его части. В месте развития выроста диаметр не-
сущего скелета увеличивается, по сравнению с 
ниже и выше расположенными участками.

При рассмотрении некоторых скелетов можно 
предположить (см. приложение, фототабл.  III), 
что ложные оскулюмы формировались на латус-
ной поверхности, обращенной к направлению 
течения. Этот вывод основывается на результатах 
анализа очертаний истинного оскулюма, положе-
ния и высоты латусных поверхностей скелета. В 
частности, латусная стенка, обращенная к тече-
нию, обычно высокая, вертикальная или крутая 
выпуклая, в отличие от противоположной, а 
каплевидный оскулюм вытянут остроугольным 
окончанием по направлению течения.

Скелет раннесантонского представителя 
Sestrocladia  (см. приложение, табл.  III) интере-
сен тем, что в его строении вырост с ложным 
оскулюмом отличается значительными параме-
трами, сопоставимыми по размерам с истинным 
оскулюмом. Между истинным и ложным оску-
люмами явно выделяется седловина. Гипотети-
чески можно предположить, что при дальнейшем 
формировании организма оскулюмы могли иметь 
равнозначное функциональное предназначение и 
морфологическое выражение.

2.	 Среди губок с плотным расположением 
элементов дермальной скульптуры (Cosciponora, 
Napaeana, Leptophragmidae, Pleurostoma, (?) 
Hexactinaria), с очень небольшим диаметром ка-
налов и остий формирование «ложных» оскулю-
мов связывается с обособлением и увеличением 
параметров отдельных каналов, что проявлялось 
на любых, в том числе и широких (ангустатных), 
участках стенки. Скелеты с такими обособлен-
ными выростами немногочисленны, единичны 
в составе таксономических групп в ранге рода 
и даже семейства, но благодаря необычному об-
лику эти губки выделяются среди родственных 
форм.
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Скелеты с единичными выростами отмечают-
ся чаще, чем формы с системным расположением 
многочисленных выростов. Выросты развиты 
в средней и верхней частях скелета, в разной 
степени морфологически выражены. Иногда это 
скорее не выросты, а почти кратер на возвышен-
ности, с явным оскулюмом и бортами. Среди 
Leptophragmidae образование обособленных 
выростов наиболее распространено и отличается 
разнообразием морфологических проявлений. 
Иногда протяженные выросты одновременно 
формировались по субоскулюмам и каналам, в 
виде обособленных субвертикальных ветвей, в 
апикальной части этих выростов прослеживаются 
округлые оскулюмы (субоскулюмы).

Скелеты изначально париформных губок с 
многочисленными иррегулярно расположенными 
выростами с субоскулюмами единичны. Эти губки 
рассматриваются в составе известных таксономи-
ческих групп в качестве новых родов, подродов 
и видов  [4–6]. В этих случаях выросты обычно 
короткие и поперечные, диаметр субоскулюмов 
в два–три раза больше диаметра прозопор и зна-
чительно меньше диаметра оскулюма.

Образование выростов с субоскулюмами в 
строении многих париформных губок рассма-
тривается как частное проявление магистральной 
тенденции в морфогенезе скелетных гексакти-
неллид [4], с которой связывается формирование 
морфотипов спонгий. В их строении значи-
тельное место занимают субоскулюмы  (гемми-
формные, плициформные и т.д.: Coeloptychiidae, 
Guettardiscyphia, Tremabolites).

Выделение в строении исходно париформных 
скелетов выростов с субоскулюмами (оскулюма-
ми) способствовало появлению губок со спец-
ифическим уровнем организации – транситорных 
форм, в строении которых помимо основного 
оскулюма регулярно распространены многочис-
ленные субоскулюмы [4], сопряженные с единой 
парагастальной полостью. Среди транситорных 
губок известны условно «унитарные» формы, 
автономии, первичные и настоящие колонии.

3.	 Способность губки к новообразованиям 
на участках тела (спикульного скелета), рас-
положенных близ оскулюма или субоскулюма, 
проявляется в формировании здесь почек, бу-
гров прикрепления пучков ризоидных спикул и 
обособленных выростов. Эти новообразования, 
обусловленные разным функциональным пред-
назначением, отличаются морфологически, в том 
числе наличием явных субоскулюмов (оскулю-
мов). Достоверно выросты по субоскулюмам про-
слеживаются в строении скелетов представителей 
семейства Leptophragmidae.

Бугры как основания пучков ризоидных 
спикул в строении плициформных Guettar‑
discyphia известны по работам палеонтологов 
XIX века  [7, с. 358, рис. О]. Среди поволжских 
позднемеловых форм Guettardiscyphia анало-
гичные выросты установлены по фрагментам 

лопастей взрослых форм, на апикальных участ-
ках. Короткие шиповидные выросты, к которым, 
вероятно, и крепились ризоидные спикулы, рас-
положены над субоскулюмами и несколько пере-
крывают последние.

В строении мелких фрагментов лопастей 
Guettardiscyphia прослеживаются удлиненные 
шиповидные выросты, функциональное предна-
значение которых не определено. Эти выросты 
явным образом не приурочены к субоскулю-
мам и, возможно, также выполняли функции 
дополнительных опорных элементов. Много 
примеров формирования в строении скелетов 
Guettardiscyphia на основе субоскулюмов неболь-
ших трубкообразных выростов с субоскулюмами. 
Вероятно, образование данных выростов происхо-
дило на поздних стадиях онтогенеза и проявлены 
они лишь на апикальных участках лопасти (см. 
приложение, фототабл. IV, фиг. 2).

Среди Guettardiscyphia известно преобразо-
вание субоскулюмов в оскулюмы. По фрагментам 
лопастей прослеживается увеличение размеров 
и изменение очертаний субоскулюмов: от субо-
вальных, диаметром 2–3  мм, до щелевидных и 
серповидных размером до 3–4, 10–30  мм, что 
сопоставимо с размерами оскулюма (см. при-
ложение, фототабл.  IV, фиг.  1). Обособление 
субоскулюмов в виде невысоких и протяженных 
выростов, изменение их очертаний существенно 
искажали габитус лопастей и очертания губки. 
Выделение субоскулюмов при изменении их 
очертаний и увеличении диаметра известно среди 
представителей Pleurostoma и Ramosiscyphia, от-
личающихся субветвистыми очертаниями скелета. 
На примере этих форм прослеживается выделение 
новых ветвей в строении скелета по субоскулю-
мам [4], с формированием сложно построенных 
колоний. Вероятно, обособление лопастевидных 
выростов с субоскулюмами способствовало обра-
зованию скелета с иррегулярным расположением 
его элементов (Balantionella, кампан) [8].

В морфогенезе скелетных гексактинеллид 
тенденции к выделению субоскулюмов, форми-
рованию на их основе выростов – обособленных 
элементов скелета и парагастральной полости – 
способствовали появлению сложно построенных 
модульных форм – транситорных и колониальных.

4.	 В строении скелетов некоторых пари-
формных губок в основании конической (бокало-
видной) части скелета прослеживается небольшое 
округлое отверстие, значительно меньшее по 
диаметру, чем оскулюм. У форм полной или почти 
полной сохранности спутать оскулюм и нижнее 
отверстие невозможно. Это определяется и ме-
сторасположением рассматриваемых элементов 
в строении скелета, и отсутствием поверхности 
верхнего края, специфической спикульной ре-
шетки, вокруг нижнего (апертурного) отверстия. 
Образование апертурного отверстия в строении 
именно париформных губок оказалось достаточно 
распространенным явлением, хотя в составе групп 
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на уровне рода и вида это единичные экземпляры. 
Наиболее часто нижнее отверстие проявляется у 
губок, в основании скелета которых в той или иной 
степени проявлен стержень или ложный стер-
жень (Schizorabdus, Sorestirpum, Sporadoscinia). В 
данном случае от нижнего отверстия по стержню 
прослеживается небольшой пологий желоб, как 
некое продолжение парагастральной полости. У 
ряда форм (Hexactinaria sp.), в строении которых 
стержень неизвестен, нижнее отверстие продол-
жается в виде щели.

При изучении морфологии разнообразных 
скелетных форм гексактинеллид внимание на 
нижнее отверстие и его функциональное назна-
чение не обращалось. Это объясняется как не-
многочисленностью экземпляров с апертурным 
отверстием в составе конкретных групп губок, 
таксонов или морфотипов, так и отсутствием 
очевидной морфологической и функциональной 
значимости этого элемента для определения 
таксономического положения рассматриваемой 
формы. Изучение аспектов морфологии поли-
оскулюмных губок обусловило необходимость 
определения функционального предназначения 
апертурного отверстия.

Формирование апертурного отверстия рас-
сматривается как частное проявление реотро-
пизма: уменьшение толщины стенок бокала и их 
размыкание с образованием полуразвернутых и 
листообразных губок. Развитие апертурного от-
верстия может свидетельствовать о приспособлен-
ности некоторых губок к обитанию в условиях 
активной, приливной – отливной, придонной 
гидродинамики. В этом случае нижнее отвер-
стие выполняло функцию сброса биогенного и 
терригенного материала тонкой размерности, 
попавшего в парагастральную полость.

Выводы

Искажение строения скелетных унитарных 
форм вследствие смещений или пережимов, 
приводящее к появлению нескольких оскулюмов 
в строении единого организма, не приводит к из-
менению уровня организации унитарных форм.

Тенденции в онтогенезе губок, обусловившие 
появление полиоскулюмных форм, получили раз-
витие в формообразовании на уровне подрода и 

рода. Замыкание стенки, обособление вторичных 
оскулюмов, маргинальных участков скелета и 
формирование выростов по остиям и субоскулю-
мам составляют содержание морфогенеза скелет-
ных гексактинеллид в направлении образования 
модульных форм разного уровня: первичных ко-
лоний, транситорий и колониальных транситорий 
и, возможно, настоящих колоний.

Понятие «полиоскулюмные» губки использу-
ется в широком смысле для форм, в строении ко-
торых установлено несколько явных оскулюмов, 
но не определено их морфофункциональное взаи-
морасположение. Термин употребим в отношении 
скелетных форм, для которых трудно установить 
принадлежность к конкретному уровню модуль-
ной организации.
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Фототаблица I
Фиг. 1. Sorestirpum radiatus (Mantell, 1822); 

экз. СГУ № 121/2628 (х 0,8): 1а – вид на фрон-
тальную поверхность; 1б, 1в – с противоположных 
фланговых поверхностей: 1б – первичный сегмент 
в смещенном положении, 1в – реконструкция 
вертикального положения первичного сегмента; 
1г – сверху; с. Багаевка, нижний сантон;

Фиг. 2. Sorestirpum radiatus (Mantell, 1822); 
экз. СГУ № 121/2628: прорисовка скелета: 2а – 
первичный сегмент расположен субгоризонталь-
но; 2б – реконструкция вертикального положения 
первичного сегмента; с. Багаевка, нижний сантон;

условные обозначения: SK1, SK2, SK3 – пер-
вичный и последующие сегменты скелета; O1, O2, 
O3 – оскулюмы; VK – верхний край

Фототаблица II
Фиг.  1.  Lepidospongia (Flexurispongia) in‑

voluta Perv., 1998; экз. СГУ № 121/2253 (х 0,9): 1а,  
1б – сбоку, с противоположных латусных поверх-
ностей скелета; 1в – сверху, на участок перекрытия 
стенок; 1г – на ангустатную поверхность, участок 
шва; 1д, 1е – противоположные поверхности ан-
шлифа; г. Татищево, нижний сантон;

условные обозначения: O1, O2 – оскулюм; 
fsk – основание скелета; sh – шов

Фототаблица III
Фиг. 1. Sestrocladia sp.; экз. СГУ № 121/3146 

(х 0,8): 1а, 1б – сбоку, на широкую поверхность; 
1в – сбоку, на узкую поверхность, на вырост; 
1г – снизу, 1д – сверху, на оскулюм; с. Багаевка, 
нижний сантон;

условные обозначения: О – оскулюм;  
sd – седловина; vr – вырост с оскулюмом

Фототаблица IV
Фиг.  1.  Guettardiscyphia sp.; экз. СГУ 

№  122/4788 (х 0,8): фрагмент лопасти; 1а – на 
широкую сторону; 1б, 1в – с противоположных 
узких сторон, на видоизмененные субоскулюмы; 
с. Александровка – 03, нижний сантон;

Фиг.  2.  Guettardiscyphia sp.; экз. СГУ 
№ 122/3661 (х 1): фрагмент лопасти; 2а, 2в – с 
противоположных широких сторон; 2б – на узкую 
поверхность, на вырост; г. Саратов, «Заплатинов-
ка», нижний сантон;

условные обозначения: subo – субоскулюмы, 
видоизмененные; vr – выросты
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Рассматриваются результаты эколого-геохимического опробо‑
вания почв и проводится оценка запыленности в зоне влияния 
цементного производства ОАО «Вольскцемент»  (г. В ольск, Са‑
ратовская область), которое является градообразующим пред‑
приятием и основным источником воздействия на окружающую 
среду.
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Ecological and Geochemical Research on Soil  
and Estimate of Dusting in the City of Volsk (the JSC 
«Volskcement» Affection Zone)

M.V. Reshetnikov, D.F. Geiger, V.F. Lazareva, 
A.S. Sheshnev

Considered the results of ecological and geochemical soil sampling 
and made the estimate of dusting in the «Volskcement» cement pro‑
ducing plant affection zone (the city of Volsk, Saratov region), which is 
the city-forming company and also the main source of environmental 
impact

Key words: dusting, ecological state of soil, the city of Volsk, ce‑
ments plant.

Введение. Город Вольск является одним из 
промышленных центров Поволжья. Основой со-
циально‑экономического развития города более 
100  лет является цементная промышленность. 
В настоящее время крупнейшее предприятие 
Вольска – ОАО «Вольскцемент» – является ос-
новным источником отрицательного воздействия 
на окружающую среду. Цементное производство 
влияет на литосферу (изъятие вещества, измене-
ние рельефа) и атмосферу (пылевые выбросы). В 
рамках настоящего исследования рассматрива-
ются проблемы запыленности в северной части 
Вольска в результате выпадения тонких частиц на 
поверхность в течение летнего периода 2010 года.

Многолетний климатический режим в районе 
Вольска характеризуется преобладанием ветров 
западного направления, которые гонят пылевые 
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