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ВВЕДЕНИЕ
Шестаковский динозавровый комплекс в Ке-

меровской обл. – Кузбассе – крупнейшее в Рос-
сии местонахождение раннемеловых позвоноч-
ных (Лопатин и др., 2015; Аверьянов, Лопатин, 
2023). Комплекс включает в себя два основных 
местонахождения: Шестаково 1, высокий обрыв 
на правом берегу р. Кия 1.5 км ниже по тече-
нию д. Шестаково (GPS координаты N 55°54.60ʹ, 
E 87°56.90ʹ), и Шестаково 3, искусственная 
выемка и палеонтологический раскоп 2.5 км 
юго-восточнее д. Шестаково (GPS коорди- 
наты N 55°52.94ʹ, E 87°59.58ʹ). Местонахожде-
ние Шестаково 1 было открыто в 1953 г. геоло-
гом А.А. Моссаковским (Рождественский, 1955, 
1960). Интенсивное изучение данного местона-
хождения началось после находки в 1995 г. че-
люсти эутриконодонта Gobiconodon sp. – пер-
вого мезозойского млекопитающего России 

(Maschenko, Lopatin, 1998). Местонахождение 
Шестаково 3 было открыто в 1995 г. геологами 
Томского государственного ун-та (Лещинский  
и др., 1997; Саев, Лещинский, 1997; Ворон-
кевич, 1998).  Начиная с 2014 г. на местонахожде-
нии Шестаково 3 ежегодные раскопки проводит 
Кузбасский государственный краеведческий му-
зей (Лопатин и др., 2015; Averianov et al., 2023).

Местонахождения позвоночных Шестаково 1  
и 3 относятся к нижнемеловой илекской сви-
те, широко распространенной в Западной Си-
бири (Подлеснов и др., 2018; Файнгерц, 2022).  
В разрезе Шестаково 1 илекская свита датиру-
ется аптом по данным споропыльцевого анали-
за (Bugdaeva et al., 2017). Из местонахождений 
Шестаково 1 и 3 известен богатый комплекс 
наземных и пресноводных позвоночных. Де-
тальные описания опубликованы для амфибий 
(Averianov, Voronkevich, 2002; Skutschas, 2014, 
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Проксимальный фрагмент малой берцовой кости из нижнемелового местонахождения Шестаково 3 
в Кемеровской обл. – Кузбассе принадлежит среднему по размерам завроподу с длиной тела пример-
но 16 м. По гистологическому строению (слабо васкуляризированный первичный кортекс с внеш-
ней фундаментальной системой, Гаверсова кость в глубоких частях кортекса) малая берцовая кость 
принадлежала взрослой, достигшей максимальных размеров особи. По наличию антеромедиально-
го гребня на проксимальном конце, форме проксимального эпифиза, сигмоидальному изгибу кости 
при виде спереди или сзади и слабому развитию латерального трохантера этот экземпляр уверенно 
относится к представителю семейства Euhelopodidae. Описанная ранее серия процельных хвостовых 
позвонков из местонахождения Шестаково 3 принадлежит представителю клады Titanosauria. Таким 
образом, для местонахождения Шестаково 3 установлено присутствие двух таксонов завропод, опре-
деляемых как Euhelopodidae indet. и Titanosauria indet.
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2016; Skutschas et al., 2023), хористодер (Скучас, 
Витенко, 2015; Skutschas, Vitenko, 2017), птеро-
завров (Аверьянов и др., 2003), завропод (Averi-
anov et al., 2002, 2018, 2023; Аверьянов, Лопатин, 
2022), теропод (Averianov et al., 2019, 2024; Ave-
rianov, Lopatin, 2023), пситтакозавров (Averian-
ov et al., 2006; Подлеснов, 2018; Skutschas et al., 
2021; Podlesnov et al., 2023), птиц (Kurochkin et 
al., 2011; O’Connor et al., 2014), тритилодонтид 
(Татаринов, Мащенко, 1999; Averianov et al., 
2025) и млекопитающих (Maschenko, Lopatin, 
1998; Maschenko et al., 2003; Лопатин и др., 2005, 
2009, 2010a, 2010б). Шестаково 3 – единственное 
в России местонахождение, где найдено яйцо 
мезозойской птицы (Skutschas et al., 2017).

Большая часть материала по завроподам про-
исходит из местонахождения Шестаково 1. Здесь 
найдены многочисленные изолированные зубы, 
неполная стопа в сочленении, изолированные 
шейные и спинные позвонки и крестец с непол-
ными подвздошными костями (Averianov et al., 
2002, 2018, 2023; Аверьянов, Лопатин, 2022). По 
этим материалам был описан новый таксон ти-
танозавриформ Sibirotitan astrosacralis Averianov 
et al., 2018. В 2018–2020 гг. на местонахождении 
Шестаково 3 была раскопана серия хвостовых 
позвонков и ассоциированных гемальных дуг 
(шевронов), принадлежащих одному экземпляру 
завропода и отнесенных к S. astrosacralis (Ave-
rianov et al., 2023). В 2023 г. здесь же была най-
дена неполная малая берцовая кость, принад-
лежащая крупному экземпляру завропода. Этот 
экз. хранится в коллекции Кузбасского государ-
ственного краеведческого музея в г. Кемерово  
(экз. КГКМ № 31/31). Данная статья посвяще-
на морфологическому описанию экз. КГКМ  
№ 31/31 и обсуждению его возможной таксоно-
мической принадлежности.

ОПИСАНИЕ
Экз. КГКМ № 31/31 представляет собой 

проксимальный фрагмент правой малой бер-
цовой кости (рис. 1). Максимальная длина со- 
хранившегося фрагмента 445 мм. Размеры прок-
симального эпифиза: переднезадний диаметр 
218 см, ширина 95 мм. Сохранившийся дисталь-
ный конец является, очевидно, наиболее узкой 
частью малой берцовой кости, которая у завро-
под обычно расположена немного дистальнее ее 
середины. Таким образом, экз. КГКМ № 31/31  
представляет собой примерно 2/3 длины ма-
лой берцовой кости. Полная длина экз. КГКМ  
№ 31/31 составляла примерно 628 мм (рис. 1, а). 
Экз. КГКМ № 31/31 слабо изогнут сигмоидально 

при виде с медиальной или латеральной стороны 
(рис. 1, г, е), что типично для малой берцовой ко-
сти завропод. Также кость слабо изогнута сигмо-
идально при виде спереди или сбоку (рис. 1, б, д),  
что встречается не у всех завропод.

Малая берцовая кость экз. КГКМ № 31/31 
расширена на проксимальном конце. Здесь ее 
ширина примерно вдвое превышает минималь-
ную ширину диафиза. Проксимальный край 
кости прямой, немного скошен спереди. Перед-
ний край кости имеет выпуклость примерно на 
середине высоты сохранившегося фрагмента. 
Задний край равномерно вогнут по всей сохра-
нившейся длине. Латеральная сторона кости 
выпуклая. Латеральный трохантер очень слабо 
выражен, представляет собой небольшое поло-
гое возвышение, расположенное немного прок-
симальнее сохранившегося дистального конца 
(рис. 1, б, д). Медиальная поверхность кости раз-
делена на две части. Проксимально расположе-
на слабовогнутая поверхность контакта с прок-
симальным эпифизом большой берцовой кости. 
Дистальнее поверхность кости образует более 
глубокую и сильнее вогнутую впадину. Прокси-
мальный конец кости имеет почковидную фор-
му при виде с проксимального конца. Задняя 
часть немного расширена. Передняя часть вы-
ступает вперед в виде утончающегося и немного 
загнутого медиально антеромедиального гребня 
(рис. 1, б–г), контактирующего с кнемиальным 
гребнем большой берцовой кости. Проксималь-
ная поверхность покрыта характерной для суста-
вов завропод скульптурой из крупных бугорков, 
разделенных ямками. Латеральная поверхность 
кости в проксимальной части покрыта много-
численными продольными гребнями.

Гистологическое строение малой берцовой 
кости экз. КГКМ № 31/31 на уровне диафиза 
характеризуется наличием небольшого участ-
ка первичной костной ткани в периферической 
части и сильно преобразованной вторичной 
костной ткани в более глубоких слоях кортек-
са (рис. 2). Первичная костная ткань кортекса 
плотная, сформированная параллельно-волок-
нистым костным матриксом, с небольшим чис-
лом продольных васкулярных каналов. Внутри 
первичной костной ткани присутствует внешняя 
фундаментальная система – серия сближенных 
периферических ростовых меток (рис. 2). Вто-
ричная костная ткань кортекса представлена Га-
версовой костью (плотно расположенными вто-
ричными остеонами).
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ОБСУЖДЕНИЕ
Одной из важных морфологических особен-

ностей экз. КГКМ № 31/31 является наличие 
загнутого медиально антеромедиального от-
ростка на проксимальном эпифизе. Этот отро-
сток помещался в вырезке между кнемиальным 
гребнем и проксимальным эпифизом большой 
берцовой кости. Такое сочленение проксималь-
ных концов большой и малой берцовых костей 
характерно для завропод клады Titanosauriformes 
(Wilson, Upchurch, 2009). Оно описано, в частно-
сти, для Euhelopus zdanskyi (Wiman, 1929) из бар-
рема-апта пров. Шаньдун, Китай (Wiman, 1929; 
Wilson, Upchurch, 2009), Gobititan shenzhouensis 
You et al., 2023 из альба пров. Ганьсу, Китай (You 
et al., 2003) и Erketu ellisoni Ksepka et Norell, 2006 
из раннего мела Монголии (Ksepka, Norell, 2006). 
Все эти таксоны принадлежат эндемичному ази-
атскому семейству базальных титанозавриформ 

Euhelopodidae (Wang et al., 2021). Экз. КГКМ 
№ 31/31 практически не отличается по форме 
проксимального эпифиза от малой берцовой  
кости Gobititan shenzhouensis (You et al., 2003: 
рис. 2). Другими особенностями, общими для 
экз. КГКМ № 31/31 и малых берцовых костей 
эухелоподид, являются слабый сигмоидальный 
изгиб кости при виде спереди или сзади и слабое 
развитие латерального трохантера. Латеральный 
трохантер малой берцовой кости является си-
напоморфией для клады Eusauropoda (Wilson, 
Sereno, 1998; Wilson, 2002). Ранее считалось, что 
латеральный трохантер служил для крепления 
m. flexor digitorum longus, и его развитие было 
связано с переходом от пальцехождения к сто-
похождению задней конечности (Borsuk-Bi-
ałynicka, 1977; Wilson, Sereno, 1998). По совре-
менным данным, к этому трохантеру крепился 
m. iliofibularis (Otero, Vizcaíno, 2008). Обычно у 
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Рис. 1. Euhelopodidae indet., экз. КГКМ № 31/31, проксимальная часть правой малой берцовой кости: а – кон-
тур кости спереди, наложенный на силуэт малой берцовой кости Euhelopus zdanskyi (по: Wilson, Upchurch, 2009:  
рис. 25); б – спереди; в – с проксимального конца; г – с медиальной стороны; д – сзади; е – с латеральной стороны; 
Кузбасс, Кемеровская обл., Шестаково 3; нижний мел, апт, илекская свита. Обозначения: amr – антеромедиальный 
гребень, lt – боковой трохантер, tas – сочленовная поверхность для большой берцовой кости (ее вентральный край 
обозначен точечной линией).
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эузавропод латеральной трохантер малой бер-
цовой кости выражен в виде крупного бугра не-
много проксимальнее середины высоты кости 
(см., напр., Wilson, Sereno, 1998: рис. 32H, I). 
Редукция латерального трохантера наблюдается  
у всех эухелоподид, для которых известна малая 
берцовая кость (Allain et al., 1999; Martin et al.,  
1999; You et al., 2003; Ksepka, Norell, 2006; Wil-
son, Upchurch, 2009; D’Emic et al., 2013; Lim  
et al., 2023; Shan, 2025). Отмеченное значитель-
ное сходство экз. КГКМ № 31/31 с малыми бер-
цовыми костями эухелоподид позволяет уве-
ренно отнести его к представителю семейства 
Euhelopodidae. В связи с этим стоит отметить, 
что Sibirotitan astrosacralis Averianov et al., 2018, 
описанный по изолированным костям из место-
нахождения Шестаково 1 (Averianov et al., 2018), 
также обнаруживает значительное сходство  
с эухелоподидом Euhelopus zdanskyi по строе-
нию зубов, шейных позвонков, и особенно по 
уникальному строению крестца с радиально 
расходящимися крестцовыми ребрами. В то же 

время, серия хвостовых позвонков, найденная 
в непосредственной близости от экз. КГКМ  
№ 31/31 (Averianov et al., 2023), не может отно-
ситься к эухелоподиду. Для всех позвонков из 
этой серии (передних, средних и задних хвосто-
вых) характерна сильно выраженная процель-
ность, что встречается только у представителей 
клады Titanosauria. Среди эухелоподид строе-
ние хвостовых позвонков известно только для 
Gobititan shenzhouensis и Liaoningotitan sinensis 
Zhou et al., 2018 из баррема пров. Ляонин, Ки-
тай (Shan, 2025). У Gobititan shenzhouensis сред-
ние и задние хвостовые позвонки амфицельные 
(You et al., 2003). У Liaoningotitan sinensis извест-
ны один среднехвостовой и три заднехвостовых 
позвонка, описанные как процельные (Shan, 
2025). Однако на приведенных изображениях 
только среднехвостовой позвонок является про-
цельным, тогда как заднехвостовые позвонки –  
амфицельные (Shan, 2025: рис. 4C, E). Таким 
образом, в шестаковском комплексе раннемело-
вых позвоночных существовало два различных 

500 мкм

so
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Рис. 2. Тонкий срез кортекса малой берцовой кости Euhelopodidae indet., экз. КГКМ № 31/31, фотография в про-
ходящем свете; Кузбасс, Кемеровская обл., Шестаково 3; нижний мел, апт, илекская свита. Обозначения: EFS – 
внешняя фундаментальная система, so – вторичный остеон, vc – васкулярный канал. 
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таксона завропод, эухелоподид и титанозавр. 
Совместное существование эухелоподида (Silu- 
titan sinensis Wang et al., 2021) и титанозавра 
(Hamititan xinjiangensis Wang et al., 2021) отме-
чено также для валанжинской формации Шен-
джинкоу (группа Тугулу) в Синьцзян-Уйгурском 
автономном районе в Китае (Wang et al., 2021).

Гистологическое строение костей конечно-
стей завропод изучено сравнительно хорошо. 
Установлено, что все завроподы обладали сход-
ным и единообразным характером роста костей 
конечностей и, соответственно, сходными типа-
ми костной ткани, формирующимися на разных 
этапах онтогенеза. Для этой группы динозавров 
установлены гистологические онтогенетиче-
ские стадии (histological ontogenetic stages, HOS) 
(Klein, Sander, 2008; Klein et al., 2009; Stein et al., 
2010), что позволяет определить онтогенетиче-
ский статус животных по особенностям стро-
ения костей конечностей. Экз. КГКМ № 31/31 
характеризуется наличием плотного слабо васку-
ляризированного первичного периферического 
кортекса, внешней фундаментальной системы 
и вторичной Гаверсовой кости в более глубоких 
частях кортекса. Эти особенности строения со-
ответствуют 12-й гистологической онтогенети-
ческой стадии (HOS-12; см. Klein, Sander, 2008; 
Klein et al., 2009; Stein et al., 2010). Данная гисто-
логическая онтогенетическая стадия указывает 
на то, что особь, которой принадлежала малая 
берцовая кость КГКМ № 31/31, была взрослой  
и достигшей максимальных размеров. 

Несмотря на общее единообразие гисто-
логического строения костей конечностей 
завропод, у представителей отдельных групп 
имеются свои особенности. Для представите-
лей Titanosauriformes (в т.ч. для эухелоподида 
Phuwiangosaurus sirindhornae Martin et al., 1994 
из валанжина-готерива Таиланда) характер-
но формирование параллельно-волокнистого 
или ламеллярного костного матрикса в сильно  
васкуляризированном фиброламеллярном  
комплексе, обширное формирование Гавер-
совой кости на достаточно ранних этапах он-
тогенеза и отсутствие внешней фундаменталь-
ной системы (Klein et al., 2009, 2012; Company, 
2011). При этом отмеченное отсутствие внеш-
ней фундаментальной системы у представите-
лей Titanosauriformes может быть артефактом 
и результатом того, что в выборку не попадали 
кости взрослых, полностью выросших особей 
со сформированной внешней фундаментальной 
системой, либо в изученных экземплярах отсут-
ствовал самый внешний слой кортекса или он 

вместе с остатками первичного кортекса была 
полностью замещен Гаверсовой костью (Klein  
et al., 2012). По своим особенностям гистоло-
гического строения, за исключением наличия 
внешней фундаментальной системы, экз. КГКМ 
№ 31/31 сходен с таковым у взрослых представи-
телей Titanosauriformes. 

Полные скелеты завропод клады Titanosauri-
formes неизвестны, что затрудняет оценку раз-
меров целого животного по изолированным 
костям. Один из наиболее полных скелетов при-
надлежит Dreadnoughtus schrani Lacovara et al., 
2014 из кампана-маастрихта Аргентины, длина 
тела которого оценивается в 26 м (Lacovara et al., 
2014). У этого экземпляра длина малой берцо-
вой кости составляет 103 см. Реконструируемая  
длина экз. КГКМ № 31/31 составляет 62.8 см 
(рис. 1, а), что дает оценку длины тела этого 
животного в 15.9 м. Таким образом, экз. КГКМ  
№ 31/31 принадлежал среднему по размерам зав-
роподу.
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Sauropod Fibula (Dinosauria, Sauropoda) from the Lower Cretaceous of Kuzbass
A. O. Averianov1, D. A. Slobodin2, P. P. Skutschas3, O. N. Vladimirova2

1Zoological Institute, Russian Academy of Sciences, Saint Petersburg, 199034 Russia
2Kuzbass State Museum of Local Lore, Kemerovo, 650000 Russia

3Saint Petersburg State University, Saint Petersburg, 199034 Russia

A proximal fragment of a fibula from the Lower Cretaceous Shestakovo 3 locality in the Kemerovo Region – 
Kuzbass belongs to a medium-sized sauropod with a body length of approximately 16 m. Based on its histological 
structure (poorly vascularized primary cortex with an external fundamental system, Haversian bone in the deep 
parts of the cortex), the fibula belonged to an adult individual that had reached its maximum size. Based on 
the presence of an anteromedial ridge at the proximal end, the shape of the proximal epiphysis, the sigmoidal 
curvature of the bone when viewed from the front or back, and the weak development of the lateral trochanter, 
this specimen confidently belongs to the family Euhelopodidae. The previously described series of procoelous 
caudal vertebrae from the Shestakovo 3 locality belongs to a representative of the clade Titanosauria. Thus, 
the presence of two taxa of sauropods, identified as Euhelopodidae indet. and Titanosauria indet., has been 
established for the Shestakovo 3 locality.

Keywords: Dinosauria, Sauropoda, Early Cretaceous, Shestakovo 3, Kemerovo Region, Kuzbass 


