
3

ГеолоГический вестник. 2018. № 3. с. 3–41

УДК 56/112:551.71(470.55/.57)

МИКРОФОССИЛИИ СТРАТОТИПА РИФЕЯ ЮЖНОГО УРАЛА  
И ПРОТЕРОЗОЯ ВОСТОЧНОЙ СИБИРИ  
(ПАЛЕОБИОЛОГИЧЕСКИЕ АСПЕКТЫ)

© 2018 г. А. М. Станевич, В. Н. Пучков, Т. А. Корнилова, Н. Д. Сергеева, Е. Н. Максимова

Реферат. На основании актуапалеонтологических выводов, сделанных по формам микрофоссилий 
и их морфологических рядов из докембрийских разрезов Байкальской складчатой области и Ана-
баро-Оленекского региона, предполагается палеобиологическая принадлежность части форм из 
разреза стратотипа рифея Южного Урала. Дана краткая литологическая характеристика стратотипи-
ческого разреза рифея. Возраст серий и свит скорректирован по последним радиохронологическим 
данным. Показана краткая история исследований микрофоссилий из отложений рифея в Уральском 
стратотипе. В результате изучения  ассоциаций микрофоссилий из  черных  сланцев  зигазино-
комаровской и авзянской свит среднего рифея и зильмердакской, инзерской и укской свит верхнего 
рифея стратотипа Южного Урала среди новых форм микрофоссилий авзянской свиты описан 
Octoedryxium Rud., известный ранее с позднего рифея. Мелкие объемные формы сопоставляются 
с бентосом хемолитотрофных или серных бактерий. Богатая ассоциация микрофоссилий верхнего 
рифея включает разнообразные цианобактерии и акритархи. Из акритарх интересны новый вид 
Germinosphaera aff. Jankauskasii Butt. и формы, сопоставляемые с десмидиевыми зелеными водорос-
лями. Найдено несколько форм, которые в неопротерозое юга Восточной Сибири входят в ассоци-
ацию микрофоссилий, сравниваемых с ценобиальными зелеными водорослями. В верхнем рифее 
обнаружены объемные формы Retiforma Mikh. и Bavlinella faveolata Schep., известные ранее только 
с венда. Показано, что различие таксономического состава микробиот во многом определяется 
различием седиментационных обстановок.
Ключевые слова: Южный Урал,  протерозой,  рифей, микрофоссилии,  акритархи,  водоросли, 
бактерии, обстановки осадконакопления

MICROFOSSILS OF THE SOUTHERN URAL RIPHEAN STRATOTYPE AND 
LATE PRECAMBRIAN OF EASTERN SIBERIA (PALEOBIOLOGIC ASPECTS)

A. M. Stanevich, V. N. Puchkov, T. A. Kornilova, N. D. Sergeeva, E. N. Maksimova

Abstract. Paleobiological attribution of part of microfossils from a section of South Ural is suggested on 
the basis of the actuapaleontologic conclusions drawn in forms and their morphologic series from Precambrian 
section of  the Baikal  folded area  and  the Anabar-Olenek  region. The  short  lithologic  characteristic of 
Riphean type section lasting more than one billion years is provided. The age of series and formations is 
corrected according  to  the  latest  isotope chronological data. The history of  studying of microfossils of 
Riphean stratotype is shown. Microfossil associations had been studied from the Zigazino-Komarov and 
Avzyan Formations of the Middle Riphean, and Zilmerdak, Inzer and Uk Formations of the Upper Riphean. 
Among new forms of  the Avzyan Formation, Octaedryxium Rud. had been described, which was known 
earlier from the Late Riphean. Small volume-preserving forms are identified as benthos of chemolithotrophic 
or sulfur bacterias. Rich microfossil association of the Upper Riphean includes various cyanobacteria and 
acritarchs. Of the latter, a new species Trachyhystrichosphaera Tim. et Herm. is interesting, as well as forms, 
identified as desmidian green algae. Some forms are found which in the Neoproterozoic of the South of 
Eastern Siberia are included into association of the microfossils compared to coenobic green algae. Volume-
preserving Retiforma Mikh. and Bavlinella faveolata Schep. were  found, which were known earlier only 
from the Vendian. It is shown that the difference in the taxonomical content of the microbiotas is greatly 
influenced by a difference in sedimentation environments.
Keywords: South Urals, Late Proterozoic, Riphean, microfossils, acritarcha, algae, bacteria, depositional 
environment
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Введение

Представления о ранних этапах развития ор-
ганического мира на Земле во многом базируются 
на данных и выводах исследований микрофосси-
лий докембрия [Микрофоссилии…, 1989; Сергеев 
и др., 2010]. В мировой микрофитологии важнейшей 
проблемой является установление биологической 
принадлежности докембрийских микрофоссилий 
(М). Преобладающая их часть, рассматриваемая 
в классификации акритарх, является до сих пор 
неопределенной в систематическом отношении. 
Вместе с тем на основании актуапалеонтологичес-
ких сравнений многих микрофитологов не остает-
ся сомнений в том, что многие из родов сложных 
и крупных акритарх представляют собой остатки 
эукариотных организмов, вероятнее всего, грибов 
и водорослей разных отделов и простейших живот-
ных. Указанная проблема касается и микробиот 
стратотипа рифея Южного Урала (ЮУ). Высокая 
степень микрофитологической изученности стра-
тотипа [Янкаускас, 1982; Микрофоссилии…, 1989; 
Вейс и др., 1990] породила в свое время уверенность 
в межрегиональном корреляционном  значении 
многих М из его отложений. Сегодня видно, что 
часть из «видов-индексов» преимущественно верх-
него рифея Южно-Уральской последовательности, 
в разрезах других регионов стала известна в более 
древних отложениях позднего докембрия, вплоть 
до слоев нижнего рифея (например, Valeria Jank. 
[Javaux et al., 2001]). Это свидетельствует о необхо-
димости более углубленного изучения М в разрезах 
стратотипа. В свете обозначенной проблемы можно 
уверенно предположить, что многие акритархи, 
морфологически не схожие и относимые к разным 
родам, могут в реальности принадлежать одним 
организмам [Станевич и др., 2006, 2009]. С другой 
стороны, конвергентность признаков форм водо-
рослей, и особенно бактерий, может приводить 
к ситуации, когда морфологически совершенно 
сходные формы могут относиться к различным 
организмам. При этом неотъемлемым аспектом 
палеоэкобиологической интерпретации является 
установление зон обитания организмов, чьи остат-
ки мы наблюдаем в виде М. Нередки ситуации, 
когда аллохтонный планктон или бентос может 
захороняться в алевропелитовом осадке с местным 
бентосом. Авторы на примере известных и вновь 
полученных ассоциаций М покажут палеобиологи-
ческую интерпретацию некоторых форм акритарх 
из отложений рифея Южного Урала. Подобные 
интерпретации были выполнены нами в мезопро-

терозойских и неопротерозойских разрезах Восточ-
ной Сибири (рис. 1), отвечающих рифею и венду 
ОСШ [Розанов, 2004] на достаточно представи-
тельном материале.

Стратотип рифея Южного Урала

Последовательность осадочных пород страто-
типа рифея представлена практически всем разно-
образием отложений,  образующих  толщу мощ-
ностью более чем 15 км [Козлов и др., 1994; Puchkov, 
1997; Маслов и др., 2001; Геологическая карта…, 
2002; Field trip guide…, 2006; Пучков, 2010] (рис. 2), 
а  стратотипические  разрезы рифея изучаются 
в пре делах Башкирского мегантиклинория, начи-
ная с середины XX века (полный обзор см. [Маслов 
и др., 2001]). За это время были составлены деталь-
ные разрезы,  установлены соотношения между 
стратиграфическими подразделениями стратотипа, 
изучены ассоциации микробиальных построек 
(строматолитов и микрофитолитов) и М [Семиха-
тов и др., 1991]. Часть ранее полученных радиохро-
нологических датировок в последнее время была 
уточнена и дополнена новыми данными, получен-
ными современными изотопными  (SHRIMP-II 
и ID-TIMS) методами (см. рис. 2), что существенно 
уточнило возраст основных подразделений страто-
типа рифея [Willner et al., 2003; Пучков и др., 2007, 
2009, 2016; Пучков, 2010; Краснобаев и др., 2013] 
и позволило предложить иной вариант их корреля-
ции с Mеждународной стратиграфической шкалой 
[Puchkov  et  al.,  2014]. Согласно предложенной 
корреляции нижний и средний рифей примерно 
соответствуют мезопротерозою, а верхний рифей 
и венд отвечают неопротерозою.

Для рифейских отложений характерна четкая 
цикличность в осадконакоплении, позволившая 
в  свое время выделить мегаритмы, отвечающие 
сериям: бурзянской (бурзяний), юрматинской (юр-
матиний) и каратауской (каратавий), соответственно 
нижнего (включая верх палеопротерозоя), среднего 
и верхнего рифея. Новые датировки (707.0 ± 2.3 млн 
лет и 732.1±1.7 млн лет [Краснобаев и др., 2012]) 
по цирконам из аршинских вулканитов в Тирлян-
ской синклинали на Южном Урале позволили вы-
делить в рифее дополнительное стратиграфическое 
подразделение: завершающий (терминальный) ри-
фей — аршиний, включающий аршинскую серию 
(RF4ar)  [Козлов и  др.,  2011; Пучков и  др.,  2014] 
в  возрастном диапазоне  600–770 млн лет. Рас-
сматриваемые отложения долгое время сопостав-
лялись с более молодыми вендскими образованиями 
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и, несмотря на  значительную мощность  (около 
2 км) и литологическую неоднородность, не расчле-
нялись. Рифейские образования несогласно пере-
крыты отложениями ашинской серии венда.

Нижний рифей (бурзяний). Стратотипически-
ми для бурзяния являются разрезы Тараташского 
антиклинория [Козлов и др., 1989], где выделены 
(снизу)  айская,  саткинская и бакальская свиты, 
связанные между собой постепенными переходами 
(см. рис. 2). Айская свита залегает с размывом и уг-
ловым несогласием на кристаллических комплек-
сах нижнего протерозоя и представлена разнозер-
нистыми полимиктовыми, полевошпат-кварцевы-
ми и аркозовыми песчаниками и алевролитами, 
полимиктовыми разногалечными конгломератами 
и гравелитами, сланцами глинистыми, филлитовид-
ными, часто углеродистыми, единичны прослои 
песчанистых доломитов; в нижней части отмечают-
ся вулканиты [Ernst et al., 2006]. Саткинская свита 
представлена преимущественно доломитами и из-
вестняками, нередко содержащими строматолиты 

и микрофитолиты, с прослоями и пачками гли-
нистых и углеродисто-глинистых сланцев, часто 
известковистых. Из  сланцев извлечена бедная 
ассоциация микрофоссилий  [Янкаускас,  1982]. 
Бакальская свита сложена углеродисто-глинисты-
ми сланцами, доломитами и в меньшей степени 
известняками, с прослоями кварцевых алевроли-
тов и песчаников. В карбонатных породах свиты 
присутствуют  строматолиты и микрофитолиты, 
а в сланцах — М, описанные как бакальская биота 
[Янкаускас, 1982; Козлов и др., 1989]. Общая мощ-
ность отложений бурзяния в  стратотипе  4600–
6300 м. Отложения нижнего рифея Ямантауского 
антиклинория, являющиеся возрастными анало-
гами айской, саткинской и бакальской свит Тара-
ташского антиклинория, имеют некоторые отличи-
тельные особенности состава, строения и биостра-
тиграфической характеристики, что послужило 
основанием для выделения  здесь местных свит: 
большеинзерской, суранской и юшинской, общей 
мощностью более 5000 м (см. рис. 2).

Рис. 1. Контуры площадей развития отложений позднего докембрия
Условные обозначения: 1 — площади с разрезами отложений позднего докембрия; 2 — государственная граница.

Fig. 1. Location of areas with Late Precambrian sections
Legend: 1 — area with sections of deposits of the Late Precambrian; 2 — state boundary.
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Рис. 2. Общие подразделения шкалы верхнего докембрия России [Семихатов и др., 1991] (А) и сводная стратиграфическая 
колонка верхнедокембрийских образований Уральского стратотипа [Стратиграфические…, 1993; Геологическая карта…, 
2002; Козлов и др., 1989, 2011; Puchkov et al., 2014] (Б)
Условные обозначения:  1 — конгломерато-брекчии (а), конгломераты (б); 2 — полимиктовые конгломераты; 3, 4 — песчаники: 3 — 
кварцевые (а) и полевошпат-кварцевые (б), 4 — аркозовые (а) и полимиктовые (б); 5 — алевролиты; 6 — аргиллиты; 7 — известняки 
(а) и  струйчатые известняки  (б);  8 — доломиты; 9 — мергели;  10 — кварцито-песчаники  гравийные;  11 — кварцито-песчаники 
и кварциты; 12 — слюдисто-хлорито-кварцевые сланцы; 13 — граниты; 14 — риодациты; 15 — метабазальты; 16 — метабазальтовые пор-
фириты; 17 — габбро; 18 — породы кристаллического фундамента; 19, 20 — характеристика породы: 19 — глауконит (а) и кремни (б), 
20 — глинистость (а), углеродистость (б); 21 — органические остатки: строматолиты (а), микрофитолиты (б); 22 — местоположение 
новых изотопных датировок; 23 — места отбора проб на микрофосилии и их номера. Средний рифей, авзянская свита: А-1 — левый 
берег руч. Катаскин (левый приток р. Мал. Инзер в районе пос. Катаскин); А-7 — автотрасса Уфа – Белорецк на левом берегу р. Реветь 
в 6 км восточнее пос. Инзер; А-5 — автотрасса Уфа – Белорецк в 3.6 км восточнее автодорожного моста через р. Реветь; авзянская 
и  зигазино-комаровская свиты: А-6 — левый берег р. Бол. Авзян в районе пос. Верхний Авзян; А-2 —левый берег р. Мал. Инзер 
в 300 м ниже б/п Катаскин. Верхний рифей, зильмердакская свита: А-3 — левый берег р. Мал. Инзер в 1 км ниже р. Реветь; А-4 — 
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Средний рифей (юрматиний). В составе сред-
него рифея (юрматинская серия) выделены (снизу) 
машакская, зигальгинская, зигазино-комаровская 
и авзянская свиты (см. рис. 2), связанные между 
собой постепенными переходами [Стратиграфи-
ческие…, 1993]. Нижняя граница серии определяет-
ся подошвой зигальгинской (на западе) или машак-
ской (на востоке) свит, трансгрессивно и несогласно 
перекрывающих подстилающие отложения нижнего 
рифея. Машакская свита представлена основными 
и кислыми эффузивами, их туфами и туфобрек-
чиями, полимиктовыми песчаниками и алевроли-
тами,  конгломератами,  углеродисто-глинисты-
ми сланцами, в верхней части свиты отмечаются 
единичные маломощные прослои известняков. 
Зигальгинская свита сложена преимущественно 
характерными светло-серыми кварцевыми песча-
никами, их кварцитовидными разностями и квар-
цитами, с линзами конгломератов,  с прослоями 
и пачками алевролитов и глинистых сланцев, часто 
углеродистых. Зигазино-комаровская свита пред-
ставлена глинистыми сланцами, большей частью 
углеродистыми, переслаивающимися с кварцевы-
ми и полевошпат-кварцевыми алевролитами и пес-
чаниками; отмечаются прослои глинистых и алев-
ритистых доломитов. В отложениях свиты в районе 
города Бакал и по левому берегу р. Бол. Авзян 
описаны М среднего  рифея  [Янкаускас,  1982]. 
Авзянская  свита  сложена чередованием карбо-
натных (доломиты, известняки и редко сидериты) 
и  терригенных  (алевролиты и песчаники поле-
вошпат-кварцевого состава) пород, с прослоями 
и пачками  глинистых и углеродисто-глинистых 
сланцев. В карбонатных породах авзянской сви-
ты содержатся строматолиты и микрофитолиты, 

а в глинистых — М. Свита завершает разрез юрма-
тинской  серии, мощность  отложений которой 
изменяется от 5500 до 6700 м.

Верхний рифей (каратавий). Каратауская серия 
расчленена на зильмердакскую, катавскую, инзер-
скую, миньярскую и укскую свиты, связанные меж-
ду собой постепенными переходами (см. рис. 2), 
и только в основании укской свиты местами отме-
чается небольшой перерыв. Нижняя граница серии 
совпадает с подошвой зильмердакской свиты, зале-
гающей на подстилающих отложениях юрматин-
ской серии с постепенным переходом [Козлов, 1982; 
Козлов и др., 1994]. Зильмердакская свита сложена 
разнозернистыми полевошпат-кварцевыми, арко-
зовыми, субаркозовыми, кварцевыми и полимик-
товыми песчаниками и алевролитами, глинистыми 
сланцами, присутствуют маломощные прослои 
и линзы конгломератов, гравелитов и песчанистых 
доломитов. Катавская свита почти нацело представ-
лена известняками (в основании со строматолитами 
верхнерифейского комплекса), их  глинистыми 
разностями и мергелями. Инзерская свита пред-
ставлена полевошпат-кварцевыми и кварцевыми 
песчаниками, алевролитами, часто с глауконитом, 
и аргиллитами; в западных разрезах свиты сущест-
венную роль играют известняки и доломиты, не-
редко  содержащие  строматолиты. Миньярская 
свита сложена доломитами и доломитизирован-
ными известняками, содержащими строматолиты 
и микрофитолиты. Укская  свита представлена 
известняками, часто содержащими строматолиты 
и микрофитолиты, глаукониткварцевыми, кварце-
выми и полимиктовыми песчаниками и алевро-
литами  с прослоями  аргиллитов. Укская  свита 
завершает разрез каратауской серии, общая мощ-

правый берег  р. Мал. Инзер  в  200 м  восточнее моста по  автотрассе Уфа – Белорецк;  инзерская  свита: А-11 — правый берег 
р. Бол. Шишеняк в 6 км севернее с. Кулгунино; укская свита: А-10 — автотрасса Уфа – Белорецк на правом берегу р. Басу в 500 м 
выше хут. Кулмас.

Fig. 2. General subdivisions of the Scale of the Upper Precambrpian of Russia [Semikhatov et al., 1991 (in Russian)] (А) and 
synthetic stratigraphic column of the Upper Precambrian complexes of the Uralian stratotype [Stratigraficheskie…, 1993 (in Russian); 
Geologicheskaya karta…, 2002 (in Russian); Kozlov et al., 1989 (in Russian), 2011 (in Russian); Puchkov et al., 2014] (Б)
Legend: 1 — conglomerate-breccias (a), conglomerates (б); 2 — polymictic conglomerates; 3, 4 — sandstones: 3 — quartz (a) and feldspar-quartz 
(б), 4 — arkose (a) and polymictic (б); 5 — siltstones; 6 — shales; 7 — limestones (a) and striated limestones (б); 8 — dolomites; 9 — marls; 
10 — gravel quartzite-sandstones; 11 — quartzite-sandstones and quartzites; 12 — mica-chlorite-quartz shists; 13 — granites; 14 — rhyodacites; 
15 — metabasalts;  16 — metabasalt porphyrites; 17 — gabbro; 18 — rocks of  the crystalline basement; 19, 20 — characteristics of  the  rocks: 
19 — glauconite (a) and cherts (б), 20 — argillaceous (a), carbonaceous (б); 21 — organic residues: strmatolites (a), vicrophytolites (б); 22 — 
locations of new isotopic datings; 23 — places of sampling for microfossils and their numbers. Middle Riphean, Avzyan Formation: A-1 — the left 
bank of Kataskin Creek (the left tribute of Maly Inzer river near Kataskin village); A-7 — automobile road Ufa – Beloretsk at the left bank of 
Revet river, 6 km to the east of Inzer village; A-5 — auto road Ufa – Beloretsk 3.6 km to the east of the railroad bridge over Revet River; Avzyan 
and Zigazino-Komarov Formations: A-6 — the left bank of the Bol. Avzyan river near the Verkhniy Avzyan village; А-2 — the left bank of Maly 
Inzer rive, 300 m downstream from former settlement Kataskin. The Upper Riphean, Zilmerdak Formation: A-3 — the left bank of Maly Inzer 
river, 1 km downstream from Revet river; A-4 — the right bank of Maly Inzer river, 200 m to the east  from the bridge at the Ufa – Beloretsk 
highway; Inzer Formation: A-11 — the right bank of Bol. Shishenyak rive, 6 km to the north from the village Kulgunino; Uk Formation: A-10 — 
Ufa – Beloretsk highway at the right bank of Basu river, 500 m upstream of the Kulmas village.
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ность отложений которой колеблется от 2600 до 
5100 м.

Завершающий (терминальный) рифей (аршиний) 
включает аршинскую серию, образования которой 
распространены только на восточном крыле Баш-
кирского мегантиклинория в Тирлянской синкли-
нали (страторегион) и ее аналоги (криволукская 
свита) в Криволукской синклинали, расположен-
ной южнее. Серия расчленена на свиты (снизу, см. 
рис. 2): байнасскую, махмутовскую, игонинскую 
и шумскую. Байнасская свита сложена сланцами 
переменного серицит-хлорит-кварцевого состава, 
часто известковистыми, с прослоями карбонатно-
кварцевых разностей; в основании свиты отмеча-
ются разногалечные конгломераты и кварцевые 
песчаники. Махмутовская свита представлена квар-
цевыми и полевошпат-кварцевыми песчаниками, 
тиллитами, кварцитовидными серицит-кварце-
выми сланцами и кварцитами. Игонинская свита 
сложена вулканогенными образованиями (мета-
базальтами, их туфами и туфобрекчиями) с просло-
ями вулканогенно-осадочных (вулканомиктовых 
песчаников и алевролитов) и осадочных (песчани-
ков, алевролитов и гравийно-псаммитовых микс-
титов, с карбонатными прослоями) пород. Шум-
ская свита представлена кварцито-песчаниками 
и  сланцами серицит-хлорит-кварцевыми. Сум-
марная мощность отложений аршинской серии 
в страторегионе изменяется от 1100 до 1900 м.

Микрофоссилии докембрия

Изучение растительных остатков из докем-
брия началось  в конце XIX столетия  с находок 
Ч. Уолкоттом  [Walcott,  1899; Микрофоссилии…, 
1989] макроскопически видимых остатков в терри-
генных отложениях позднего протерозоя Северной 
Америки. Наиболее интенсивно микрофитология 
докембрия стала развиваться с пятидесятых годов 
прошлого  столетия. Ее история достаточно по-
дробно освещена в печати  [Микрофоссилии…, 
1989; Knoll et al., 1991; Knoll, Sergeev, 1995; Martin, 
1993; Сергеев, 2006]. Впервые органостенные М 
из  рифейских отложений Урала были описаны 
С.Н. Наумовой [1951], которая отнесла их к спорам 
высших растений. Этого заблуждения отчасти при-
держивался и основоположник советской микро-
фитологии Б.В. Тимофеев [1959]. Вместе с тем его 
открытия многочисленных местонахождений М 
докембрия на  территории СССР и  за  рубежом 
оказали огромное влияние на развитие микрофито-
логии докембрия в СССР [Тимофеев, 1966, 1969]. 

Большинство этих остатков как им, так и его мно-
гочисленными последователями относились к мик-
рофитопланктону. Среди различных классифика-
ций того времени, которые в дальнейшем реально 
не использовались, важной вехой можно считать 
статью Н.А. Волковой [1965], которая ввела в оте-
чественную микрофитологию классификацию ак-
ритарх (Acritarcha [Downie et al., 1963; Evitt, 1963a, 
1963b]). В 70–80 гг. регулярно проводились кол-
локвиумы,  где  опробировался новый материал 
и решались биостратиграфические вопросы. Наи-
большее значение имел Всесоюзный коллоквиум 
в 1986 г. в Ленинграде, перед которым группа мик-
рофитологов под руководством Т.В. Янкаускаса 
проделала огромную работу по  систематизации 
имеющегося материала и уменьшению числа си-
нонимичных таксонов. Одним из результатов это-
го коллоквиума стали удаление из употребления 
83 родов и публикация обобщающей сводки по М 
докембрия СССР [Микрофоссилии…, 1989].

Окремненные М из строматолитовых карбо-
натов впервые стали изучаться в  1950  гг.  [Tyler, 
Barghoorn, 1954]. Растущее количество местона-
хождений М из окремненных карбонатов от ниж-
него протерозоя до кембрия показало их значитель-
ное разнообразие. С другой стороны, стало видно 
морфологическое сходство большинства этих ос-
татков с современными цианобактериями. Изучение 
окремненных микроорганизмов в СССР началось 
с посещения Д. Шопфом нашей страны и открытия 
цианобактериальных биот в нескольких разрезах 
[Шопф, Советов, 1976; Schopf et al., 1977].

За последние 60 лет открыты сотни местона-
хождений М из отложений докембрия всех конти-
нентов. Сегодня стало ясно, что появление высоко-
организованных форм жизни происходило гораздо 
раньше,  чем представлялось даже 20 лет назад. 
Формы М извлекают растворением тонкозернис-
тых терригенных пород, концентрируя находящую-
ся в них органическую фракцию. Другим методом 
является изучение их в петрографических шлифах 
сингенетических кремней мелководных биохемо-
генных карбонатов. Большинство форм из кремней 
по своей морфологии и условиям обитания уверен-
но сопоставляются с современными цианобактери-
ями [Станевич, 1997; Якшин, 2002; Сергеев, 2003]. 
Органостенные М, извлеченные кислотным раство-
рением, чаще всего относят к акритархам — группе 
неясного систематического положения (Acritarcha 
[Evitt, 1963a, 1963b]). Определенно можно говорить, 
что в акритархи включают непосредственно орга-
нические остатки разных по биологической природе 
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групп микро- и частично макроскопических орга-
низмов — бактерий, цианобактерий, грибов, во-
дорослей и проблематических микроорганизмов 
[Микрофоссилии…, 1989]. Таким образом, преоб-
ладающее количество формальных родов и видов 
докембрийских акритарх пока не может быть со-
отнесено с таксонами филогенетических класси-
фикаций.

С экобиологических позиций наиболее полно 
изучены как современные, так и докембрийские 
сообщества цианобактерий  (сине-зеленых водо-
рослей). Биологическая принадлежность большин-
ства органостенных М является проблематичной 
и известные актуапалеонтологические сравнения 
только показывают неисчерпаемую перспективу 
этого направления работ. Эукариотическая приро-
да сложно построенных и крупных акритарх позд-
него докембрия не вызывает сомнений. Уверен-
ность в этом подкрепляется неизвестными ранее 
данными об эволюционных тенденциях биохи-
мических параметров из раннедокембрийских от-
ложений. Результатом изучения молекулярных 
и химических свойств архейских микробиот стало 
заключение о наличии фотосинтезирующих спо-
собностей бактерий в это время [Brocks et al., 1999; 
Xiao, 2002; Olson, Blankenship, 2004]. Применение 
молекулярно-биологических методов изучения 
микробиот  открыло перспективу независимой 
биологической диагностики докембрийских М. 
Эти исследования в сочетании с ультраструктур-
ным изучением форм позволяют дифференциро-
вать  ткани бактерий и более продвинутых орга-
низмов, вплоть до установления близких аналогий 
между  акритархами и представителями отделов 
водорослей [Arouri et al., 1999, 2000]. Анализ фило-
генетических отношений таксонов разных доменов 
в фанерозое и позднем докембрии позволил пред-
положить возникновение первых эукариот  еще 
в раннем протерозое [Knoll et al., 1991; Розанов, 
2004; Xiao et al., 2004]. Сейчас практически обще-
признанным является то, что экспансия эукари-
отических организмов в неопротерозое является 
продолжением их долгой истории, начиная с ран-
него протерозоя [Семихатов и др., 1999].

В железосодержащих отложениях Северной 
Америки с возрастом 2.1 млрд лет найдены макро-
ско пические эукариотные водоросли [Han, Runne-
gar,  1992]. Обнаруженные недавно крупные  (до 
8 см) лепешкообразные формы в пиритизирован-
ных сланцах с возрастом 2.1 млрд лет на юго-вос-
токе Габона интерпретируются как остатки много-
клеточных животных  [Albani  et  al.,  2010]. Хотя, 

с другой стороны, их можно трактовать как лито-
формы, образованные в диагенезе по бактериаль-
ным колониям. В углеродистых сланцах палео-
протерозоя Кольского полуострова обнаружены 
М,  сопоставляемые  с  грибами  [Ахмедов и  др., 
2000]. Кроме находок сложноустроенных акритарх 
[Samuelsson et al., 1999; Javaux et al., 2003] в мезо-
протерозое  выделяются представители  грибов, 
зеленых и красных водорослей [Walter et al., 1976; 
Butterfield et al., 1990; Butterfield, 2001; Станевич 
и др., 2006]. Но наибольшие богатство форм и воз-
можности для биологической интерпретации пре-
доставляют биоценозы неопротерозоя. Из анализа 
репродуктивных форм М было сделано предполо-
жение об основных эволюционных событиях для 
группы протистов на рубеже среднего и позднего 
рифея [Butterfield, 2000]. Из лахандинской серии 
этого времени известны крупные М, интерпретиру-
емые как остатки животных [Герман, Подковыров, 
2002, 2005]. В отложениях позднего рифея открыты 
многие ассоциации М, содержащие остатки грибов 
[Герман, 1979; Butterfield, 2005], зеленых, красных 
и хромофитовых водорослей  [Knoll,  1992,  1994; 
Martin, 1993; Butterfield et al., 1994; Knoll, Sergeev, 
1995; Xunlai, Hofmann,  1998; Butterfield,  2001], 
ваушериевых водорослей, а также формы, отнесен-
ные в общем к протистам [Knoll et al., 1991; Vidal 
et al., 1993]. Разнообразие и сложность позднепро-
терозойской жизни подтверждают находки анне-
лидоморф в позднем рифее  [Гниловская,  1998]. 
М других местонахождений неопротерозоя показы-
вают сложное строение, известное раньше только 
у форм из нижнепалеозойских слоев. Часть из них 
доказательно описывается, как красные водоросли 
[Xiao  et  al.,  2004], как доэдиакарские животные 
[Chen et al., 2000; Porter, Knoll, 2000; Xiao, Knoll, 
2000; Xiao,  2002],  или  сопоставляется  в  общем 
с многоклеточными эукариотными организмами 
[Yin, 1998; Вейс и др., 1999; Tiwari, 1999; Yin, Guan, 
1999; Samuelsson, Butterfild, 2001].

Другим моментом микрофитологии докембрия 
является то, что как окремненные, так и в боль-
шинстве органостенные формы изучены из слоев 
мелководных зон литорали и верхней сублиторали 
палеошельфов. Микробиоты из более глубоковод-
ных отложений, не  говоря о батиальных  зонах, 
известны несравненно меньше  [Moorman, 1974; 
Horodyski, 1993; Ахмедов и др., 2000]. Но даже по 
немногочисленным данным видно, что по морфо-
логии и меньшим размерам формы глубоководных 
биот существенно отличаются от хорошо известных 
М мелководных зон. Аналогично можно провести 
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сравнение и по степени изученности ассоциаций 
форм в геодинамическом аспекте. Преобладающее 
количество протерозойских микробиот найдено 
в отложениях палеошельфов, которые можно оха-
рактеризовать как реликты пассивных окраин кон-
тинентов. В осадочно-вулканогенных образовани-
ях островодужных обстановок протерозоя находки 
М являются немногочисленными. Основной при-
чиной малой изученности форм представляется 
их редкая сохранность в отложениях указанных 
обстановок  [Sedimentary…,  1986; Кеннетт,  1987; 
Обстановки…, 1990].

Среди микрофитологов преобладает убежде-
ние в планктонной форме обитания микроорганиз-
мов докембрия, рассматриваемых в  акритархах. 
Вместе с тем имеющиеся сведения о палеобиоцено-
зах этого времени и анализ вероятных обстановок 
осадконакопления [Sedimentary…, 1986; Кеннетт, 
1987; Обстановки…, 1990] позволяют представить 

разные  условия не  только жизнедеятельности, 
но и захоронения форм разных групп организмов 
(рис. 3).

Формы бентосных водорослей литорали и суб-
литорали захоронялись преимущественно на участ-
ках своего обитания. Но их остатки, как и остатки 
планктона, легко переносились на далекие рассто-
яния и отлагались в тонко-терригенных фациях, 
участвуя  в формировании  углеродсодержащих 
осадков. Ввиду преобладающего  растворения, 
боль шинство форм планктона не доходило до 
глубоководных осадков. Этим и бактериальной 
деструкцией объясняется практическое отсутст-
вие их находок в углеродсодержащих отложениях 
склона и его подножья палеобассейнов, а  также 
подтверждает тезис о самодостаточной жизнеде-
ятельности глубинных бактериальных сообществ 
[Станевич, Файзулина, 1992]. Наибольшие разно-
образие и объем органических остатков должны 

Рис. 3. Модель распространения участков преимущественных жизнедеятельности и захоронения форм микроорганизмов 
в морских бассейнах позднего докембрия. А — водоросли фотической зоны литорали и сублиторали, в том числе и планктон 
эпипелагиали; Б — бентос цианобактериальных сообществ карбонатных построек; В — бентос бактериальных сообществ 
углеродсодержащих алевропелитов
Условные обозначения: 1 — конгломераты; 2 — гравелиты, песчаники; 3 — брекчия обрушения; 4 — алевропелитовые отложения; 5 — 
углеродсодержащие отложения; 6 — карбонаты органогенные; 7 — участки обитания групп микроорганизмов; 8, 9 — максимальная 
и незначительная вероятность: 8 — жизнедеятельности, 9 — захоронения микрооорганизмов.

Fig. 3. Model of distribution of places of predominant life activity and burial of microorganisms in marine basins of the Late 
Precambrian. A — algae of photic zone of the littoral and sublittoral, including plankton of epipelagic zone; Б — benthos of 
cyanobacterial communities in bioherms, biostromes; В — benthos of bacterial communities of carbon-bearing shaly siltstones
Legend: 1 — conglomerates; 2 — gritstones and sandstones; 3 — slump breccia; 4 — shaly siltstones; 5 — carbonaceous sediments; 6 — organogenic 
carbonates; 7 — places of inhabitation of groups of microorganisms; 8, 9 — maximal and unimportant probability: 8 — of life activity, 9 — of 
burial of microorganisms.
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иметь зоны застойных впадин шельфа, что под-
тверждается в случае мелководных фаций платфор-
менного типа  [Вейс, Петров, 1994]. Но в случае 
плотностной стратификации вод и образования 
участков с застойными условиями, из всего ком-
плекса фоссилий могут остаться лишь формы суль-
фатредуцирующих и других бактерий, участвовав-
ших в деструкции форм других групп организмов. 
Эта достаточно примитивная схема  (см. рис.  3) 
демонстрирует, насколько спорными могут быть 
многие экофациальные заключения.

Методика изучения микрофоссилий  
и материал

Для кислотного извлечения органостенных 
форм нами использовались приемы стандартной 
палеопалинологической мацерации. Большинство 
М Байкальской складчатой области (БСО, рис. 4) 
представлены мелкими формами, изучение кото-
рых возможно лишь при увеличении ×1000 и боль-
ше светового микроскопа.

Вопрос возможного загрязнения докембрий-
ских проб более молодыми формами является ак-
туальным и не в полной мере решается выполнени-
ем известных методических инструкций. Обычно 
специалист достаточно отчетливо отличает зане-
сенные формы от древних. Но для обеспечения 
большей стерильности мацерата, перед основным 
растворением порода частично растворялась во 
фтористоводородной кислоте и растворенная часть 
удалялась. Для просмотра органического осадка на 
электронных сканирующих микроскопах (Philips 
Sem 525M, XL30 ESEM TMP и др.) тонкая глинис-
то-углеродистая фракция удалялась подогревом 
в азотной кислоте до кипячения. Часть материала 
изучалась в петрографических шлифах, изготов-
ленных из кусочков проб, подвергнутых раство-
рению. Следует отметить, что внутреннее строение 
М в шлифах распознается труднее, в отличие от 
препаратов с мацератом, из-за фонового наложе-
ния минеральных частиц. Фотографирование на 
световом микроскопе производилось  обычной 
фотоприставкой, с последующим сканированием 
негативов. Другая часть изображений получена 
на микроскопах с цифровой фотоприставкой.

В результате исследований многих микро-
фитологов М были изучены из всех серий стратоти-
па  [Микрофоссилии…, 1989; Albani  et  al.,  2010]. 
Последние обобщения по органостенным М рифея 
Южного Урала включают как новые данные, так 
и критический пересмотр предшествующих [Вейс 

и  др.,  1990,  2003]. По  основным публикациям 
в разрезах нижнего рифея описано 33  видовых 
таксона М, в разрезах среднего рифея — 39. Наибо-
лее богатые и интересные местонахождения при-
сутствуют в отложениях верхнего рифея. Из них 
описано более 115 таксонов, часть из просто устро-
енных форм которых известна в разрезах нижнего 
и среднего рифея. Приведенные ниже вновь полу-
ченные микрофитологические данные из среднего 
и верхнего рифея стратотипа (см. рис. 2) позволя-
ют по-иному, чем ранее, осветить экологическую 
и биологическую принадлежность ряда микрофос-
силий и их  стратиграфическое  значение. Нами 
обработано около 40 проб из отложений среднего 
(зигазино-комаровская и авзянская свиты) и верх-
него  (зильмердакская, инзерская, укская свиты) 
рифея. М изучались как в препаратах, так и в пет-
рографических шлифах, что позволило наблюдать 
формы, не сохраняющиеся при растворении, и их 
соотношение с осадком. Из двух среднерифейских 
свит описано соответственно 4 и 14 видов. Из зиль-
мердакской свиты описано 11 видов, из инзер-
ской — 32 вида, из укской — 28 видов.

Большинство  таксонов Уральского разреза 
известно во многих позднедокембрийских отложе-
ниях мира и рассматривается в классификации 
акритарх. Вместе с тем изучение и сравнение между 
собой ряда форм из докембрийских отложений 
Анабаро-Оленекского региона (АОР) и БСО (см. 
рис. 4) показало, что в некоторых случаях можно 
наметить палеобиологическую принадлежность 
общеизвестных форм акритарх [Станевич, Файзу-
лина, 1992; Стратиграфические…, 1993; Станевич 
и др.,  2009]. Поэтому авторы постараются ниже 
привлечь данные и выводы, полученные в  этих 
регионах, для систематической интерпретации М 
стратотипа рифея.

Наиболее однозначную экобиологическую 
характеристику в докембрии имеют минерализо-
ванные М из узкоразвитой субаэральной фации 
органогенных карбонатов [Golubic, 1976; Hofmann, 
1976; Knoll et al., 1991; Сергеев, 1992, 2003; Sergeev 
et al., 2012]. В разрезах рифея Сибири было выделено 
четыре трансрегиональных типа фациально-эко-
логических группировок органостенных М [Вейс, 
Петров, 1994; Вейс и др., 1999]. При этом намечен-
ные закономерности их фациального распределения 
распространяются только на верхнюю часть шельфа 
(с глубиной не более 50–80 м). Современные отло-
жения этих зон не превышают 9% от всей массы 
осадков океанов и морей, а большая часть микро-
организмов  захороняется на всем пространстве 
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Рис. 4. Стратиграфическая последовательность отложений позднего докембрия в Байкальской складчатой области и Анабаро-
Оленекском регионе. а, б — геохронологическая шкала: а — международная, б — российская; в — свиты; г — литология; 
д — местонахождение микрофоссилий
Условные обозначения:  1 — конгломераты; 2 — полимиктовые,  аркозовые  гравелиты и песчаники; 3 — кварцевые песчаники; 4 — 
алевролиты, аргиллиты; 5 — углеродсодержащие осадки; 6 — известняки, известняки песчаные, песчанистые; переслаивание известняков 
и алевроаргиллитов; 7 — доломиты, доломиты песчаные, песчанистые; переслаивание доломитов и алевроаргиллитов; 8 — вулканиты 
основного  состава;  9 —  туфы и  туффиты;  10 —  граниты,  гнейсы нижнего  докембрия. Свиты и  толщи:  ar —  арымасская,  bg — 
бугарихтинская, br — баракунская, cn — ченчинская, db — дебенгдинская, dlg — джалагунская, dn — даннинская, dzm — джемкуканская, 
hr — харлухтахская,  hv — хайвергинская,  kh — хайпахская,  kht — хатыспытская,  kl — каланчевская,  ks — кесюссинская,  kt — 
кютингдинская, md — медвежевская, mr — мариинская, ms — маастахская, nk — никольская, pp — пурпольская, sg — сыгынахтахская, 
tn — тинновская, tr — туркутская, ur — уринская, vl — валюхтинская, zr — жербинская.
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сублиторали и глубже [Кеннетт, 1987]. Сведения 
о палеобиоценозах из глубоководных, углеродсо-
держащих отложений являются малочисленными 
[Javaux et al., 2001; Olson, Blankenship, 2004]. В от-
личие от большинства известных местонахождений 
М, значительная часть микрофитологически изу-
ченных отложений докембрия БСО отражает до-
статочно глубоководные морские условия [Неме-
ров, Станевич, 2001; Станевич и др., 2006]. Сопо-
ставление латеральных рядов отложений в разрезах 
региональных горизонтов дает представление об 
условиях жизнедеятельности и захоронения микро-
организмов, и  в  ряде  случаев  об их  вероятной 
естественно-таксономической ориентации. С этих 
позиций был предпринят анализ морфологически 
сходных ассоциаций М позднего докембрия БСО, 
что привело к предварительному выделению эко-
биологических группировок [Станевич, 1997; Не-
меров, Станевич, 2001; Stanevich, 2003].

Экобиологическая интерпретация акритарх. 
Бактерии

Остатки строматолитообразующих цианофи-
товых  сообществ известны в  эпипелагиальных 
зонах всех трех районов (см. рис. 1). В частности, 
из укской свиты получены разнообразные нити 
цианобактерий (табл. I, фиг. 15–26), которые пред-
варительно можно сопоставить с представителя-
ми гормогониевого или хамесифонового классов 
[Микрофоссилии…, 1989]. Микроорганизмы пре-
имущественно иной бактериальной природы преоб-
ладают в более глубоководных фациях дистального 
шельфа  [Станевич, Файзулина,  1992; Станевич 
и др., 2006]. Остатки клеток, их округлых агрегатов 
и почкующихся форм в различных стадиях разви-
тия наблюдались в массе в препаратах и шлифах 
из элементарных слойков (0.5–2 мм) углеродистых 
алевропелитовых циклитов  (табл.  II, фиг.  1,  2). 
Нередко они являются породообразующими для 
этих слойков (до 30% от мощности слойка). Авто-
хтонный характер этой ассоциации М подчеркива-
ется почти полным отсутствием других морфологи-

ческих групп. Аналогичные формы и их скопления 
широко присутствуют и в разрезах Южного Урала 
(табл. II, фиг. 3, 8–10). Разновидности с коккоидной 
структурой преобладают в этой ассоциации бен-
тосных форм (табл. II, фиг. 4–7, 13). Они относятся 
к Bavlinella faveolata Schep. или к B. variabilis (Moorm.) 
[Станевич и др., 2006; Moorman, 1974]. Вышеука-
занные формы сохраняют объем и  внутренние 
признаки, чем отличаются от многих акритарх.

Bavlinella и сопутствующие им формы интер-
претируются как остатки сульфатредуцирующих 
сообществ  [Немеров, Станевич, 2001; Станевич 
и др., 2006]. Углеродсодержащие тонко-терриген-
ные фации с этими сообществами формируются 
преимущественно в анаэробных, в разной степе-
ни стагнационных условиях морских бассейнов, 
вплоть до мезобатиальных, афотических участков 
[Кеннетт, 1987]. Формы этих сообществ являются 
деструкторами для привносимых органических ос-
татков и редко присутствуют в мелководных отло-
жениях, совместно с более крупными и смятыми, 
плоскими акритархами. Так, «обугленные» остатки 
крупных Leiosphaeridia cf. jacutica (Tim.) с «дырка-
ми», вероятно, от кристаллов пирита обнаружены 
в углеродистых сланцах баракунской свиты БСО 
совместно с объемными формами бактериального 
бентоса [Станевич и др., 2006]. Во множестве при-
сутствуют мелкие и объемные бактериальные фор-
мы из наиболее глубоководных отложений региона. 
Редко встречаются  смятые и корродированные 
остатки,  которые можно диагностировать  как 
Leiosphaeridia  div.  sp.  [Немеров, Станевич, 2001; 
Станевич и др., 2006].

Коккоидная или ячеисто-коккоидная струк-
тура индивидов Bavlinella  характерна  также для 
многих форм других родов акритарх, что обуслови-
ло введение понятия «межродового таксона» [Стане-
вич и др., 2006]. Мы предполагаем, что протопласт 
первичных клеток бактерий или водорослей был за-
мещен агрегатами бактериальных форм (Bavlinella). 
Формы из куонамских сланцев кембрия, аналогич-
ные Bavlinella, определены как колонии пурпур-
ных серобактерий Thiocapse или Thiocystes, клетки 

Fig. 4. Stratigraphic succession of Late Precambrian deposits in the Baikal folded area and Anabar-Olenek region. a, б — geochronologic 
scale: a — International, б — Russian; в — formations; г — lithology; д — microfossils occurrence
Legend: 1 — conglomerates; 2 — polymictic, arkosic-greywacke gritstones and sandstones; 3 — quartz sandstones; 4 — siltstones, shales; 5 — 
carbonaceous  sediments;  6 —  limestone,  arenaceous  limestone,  intercalation of  limestone  and  shaly  siltstones;  7 — dolomites,  arenaceous 
dolomites,  intercalation of dolomites and shaly siltstones; 8 — basic volcanic rocks; 9 — tuffs and tuffites; 10 — Lower Precambrian granites, 
gneisses,  schists. Formations and strata: ar — Arymas, bg — Bugarikhta, br — Barakun, cn — Chencha, db — Debengda, dlg — Dzhalagun, 
dn — Dannaya, dzm — Dzhemkukan, hr — Kharlukhtakh, hv — Khaiverga, kh — Khaipakh, kht — Khatyspyt, kl — Kalancha, ks — Kessyuse, 
kt — Kyutingda, md — Medvezhevka, mr — Mariinka, ms — Maastakh, nk — Nikola, pp — Purpol, sg — Sygynakhtakh, tn — Tinnaya, tr — 
Turkut, ur — Ura, vl — Valyukhta, zr — Zherba.
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которых замещены фрамбоидами пирита [Жмур, 
Гор ленко, 1990]. М. Мурман [Moorman, 1974] отнес-
ла подобные и другие остатки из позднерифейской 
формации Hector  к  сине-зеленым водорослям. 
Эти остатки интерпретировались как планктон, 
занесенный в глубоководные углеродистые осадки. 
Но формы из последних логичнее трактовать как 
остатки придонных сообществ факультативно ге-
лиофобных,  хемолитотрофных бактерий,  в  том 
числе и серобактерий [Определитель бактерий…, 
1997]. Эти микроорганизмы также образуют разно-
образные, в основном округлые, слизистые коло-
нии и размножаются делением  [Шлегель, 1987]. 
Таким образом, породообразующая ассоциация 
представляется как  сообщество факультативно 
темновых  эубактерий,  отчасти независимых от 
других микроорганизмов в своем питании. Извест-
но,  что миксотрофный метаболизм  в  условиях 
дефицита света и аллохтонных биогенов свойстве-
нен части сульфатредуцирующих и других бактерий 
[Определитель бактерий…, 1997] и определяет их 
самодостаточную жизнедеятельность. Сообщест-
ва хемолитотрофных бактерий, осуществляющих 
хемосинтез и  темновую  (в  условиях отсутствия 
солнечного света) ассимиляцию CO2 на глубинах 
до 3700 м показывают крайний случай подобной 
независимости [Леин и др., 1996].

Актуапалеонтологические сравнения и анализ 
обстановок местонахождений позволили отнести 
ряд форм Acritarcha к другим группам бактерий 
[Немеров, Станевич, 2001; Станевич и др., 2006]. 
Формы Octoedryxium Rud. известны как в разрезах 
Южного Уралa,  так и БСО  (табл.  I, фиг.  1–14). 
Очертания полимерных оболочек Octoedryxium 
Rud. соответствуют вариантам орторомбической 
модификации серы. Данное сходство и известная 
способность клеток простейших концентрировать 
биофильные элементы и, в максимальной мере, се-
ру [Шлегель, 1987] позволяют представить модель 
происхождения этих форм. Сера, в осадке с кон-
трастным сочетанием восстановительных и окис-
лительных условий, при окислении накапливается 
в клетках аэробных серных бактерий, постепенно 
переходя  в  кристаллическую форму. Оболочка 
клетки формируется в соответствии с очертаниями 
растущего кристалла при прекращении жизнеде-
ятельности и погребении. Сера трансформируется 
в свою моноклинную модификацию и диффунди-
рует из оболочки в диагенезе. Сходная обстановка 
может возникать в переотложенных терригенных 
фациях литорали и внутренней сублиторали при 
хемобиогенном карбонатонакоплении, откуда и из-

вестно большинство находок Octoedryxium. Здесь 
ассоциируют строматолитовые карбонаты, кварце-
вые песчаники и углеродсодержащие алевропели-
ты. Метаболические особенности существующих 
микроаэрофильных бактерий рода Thiovulum, клет-
ки которых часто выполняют орторомбические 
включения серы [Определитель бактерий…, 1997], 
подтверждают вышеприведенную интерпретацию. 
Вероятность сопоставления подчеркивается разме-
рами части форм Thiovulum (5–50 мкм), которые 
сопоставимы с размерами форм Octoedryxium.

Экобиологическая интерпретация акритарх. 
Водоросли

Характерной особенностью вышеописан-
ных бактерий,  как из  отложений БСО,  так и 
в  других местонахождениях  [Янкаускас,  1982; 
Михайлова, Подковыров, 1987; Zang, Walter, 1992; 
Horodyski, 1993], является способность сохра нять 
объем  своих  оболочек и  внутренние признаки 
в условиях диагенеза и начальной субфации зелено-
сланцевой фации метаморфизма. Этим свойством 
и меньшими размерами они отличаются от многих 
акритарх, которые сплющиваются в плоскую плас-
тинку еще в начале литификации осадка [Бурзин, 
1997] и  с  которыми преимущественно  знакома 
подавляющая часть микрофитологов. Особеннос-
ти объемных форм и их соотношения с другими 
акритархами и с осадком кратко освещены рань-
ше [Stanevich, 2003; Станевич и др., 2009]. Здесь 
необходимо только подчеркнуть, что устойчивость 
полимерной оболочки обусловила  сохранность 
внутренних признаков, позволивших наметить 
нижеприведенные актуаморфологические сравне-
ния. Это свойство характерно для акритарх БСО, 
которые мы сравниваем с ценобиальными зелены-
ми водорослями [Станевич и др., 2006, 2007].

Органостенные М позднего докембрия БСО 
изучаются более 50 лет [Трещетенкова и др., 1982; 
Микрофоссилии…, 1989; Станевич, Файзулина, 
1992; Тимофеев, 1966; Станевич и др., 2006]. Основ-
ное внимание при этом уделялось выяснению их 
вертикального и латерального распространения 
в целях использования при корреляции отложений. 
Сейчас видно, что из всех биостратиграфических 
выводов заслуживает внимания межрегиональное 
значение микробиоты уринской свиты [Воробье-
ва и др., 2008; Голубкова и др., 2010] и выдержан-
ный уровень появления ассоциации форм, ранее 
включаемых в III-а подкомплекс Cибирской плат-
формы [Решения Всесоюзного…, 1986; Станевич, 
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Файзулина, 1992; Розанов, 2004]. Сегодня акритар-
хи, сопоставляемые с ценобиальными зелеными 
водорослями, можно отнести к этому же подком-
плексу [Станевич и др., 2006].

Непрерывный фрагмент разреза верхней части 
ченчинской свиты мощностью 75 м,  в котором 
были обнаружены формы этой ассоциации, рас-
положен на левом берегу р. Бол. Чуи (см. рис. 4). 
Он представлен глинисто-алевритовыми отложе-
ниями с тонкой ритмичной слоистостью, включа-
ющими  тонкие прослои известняков. Условия 
формирования верхнеченчинских слоев в разрезе 
на р. Бол. Чуя соответствуют обстановкам верхней 
сублиторали с пассивным режимом седиментации. 
Фоновое осаждение  алевритов и органогенных 
слойков с М происходило в обстановке изолиро-
ванного, вероятно, барьерными рифами участка 
шельфа,  без  существенного  влияния штормов 
и интенсивных течений.

Среди акритарх ченчинской ассоциации был 
выделен Dictyotidium minor Stan. (табл. III, фиг. 1, 2) 
[Станевич и  др.,  2007],  который впоследствии, 
независимо от автора, был вторично опубликован 
уже в составе нового рода Dictyotidia [Микрофосси-
лии…,  1989],  что противоречит  как  этическим 
нормам, так и Кодексу [Международный кодекс…, 
1996]. Но присутствие форм рода Dictyotidium Eis. 
emend Stapl.  в  докембрийских  разрезах  вскоре 
было подтверждено описанием D. fullerene Butt. из 
органогенных карбонатов Шпицбергена, близких 
по возрасту отложениям ченчинской свиты [Chen 
et al., 2000]. При изучении форм Dictyotidium minor 
методами электронной микроскопии были обнару-
жены структуры, указывающие на близость строе-
ния этих акритарх и ценобиальных колоний зеле-
ных водорослей Pediastrum boryanum (Turp.) Menegh. 
Для М этого  вида,  которые наряду  с формами 
P. kuwraiskyi Schmid. обнаружены и в ископаемом 
состоянии, характерно ценобиальное строение из 
4–128 и более клеток [Водоросли…, 1989; Царенко, 
1990; Algae, 1995]. Клетки дифференцированы на 
наружные и внутренние, чаще всего плотно срос-
шиеся всеми сторонами. Наружные клетки выемча-
тые с двумя неразветвленными, слегка зауженными 
к верхушке отростками, снабженными длинными 
узкими придатками в плоскости ценобия. Видимые 
на фотографии ребра или выступы акритарх D. minor 
(табл. III, фиг. 1), вероятнее всего, являются именно 
сросшимися придатками, образованными вырос-
тами клеточной оболочки.

Ченчинскую «микробиоту», совместно с D. mi-
nor, составляют округлые и тетраэдрические Tchuja 

и Centrum  Stan. и морфологически переходные 
между ними формы, их скопления и другие ак-
ритархи  (табл.  III, фиг. 3–7). По своим призна-
кам М этих родов, и в особенности Centrum Stan. 
(табл. III, фиг. 3), хорошо сопоставляются с ши-
роко распространенными современными видами-
космополитами Tetraedron minimum (A. Br.) Hansg. 
и Chlorotetraedron fitridens (Berk-Mannag.) Kom. et 
Kovac. Для них  характерны одиночные клетки, 
имеющие тетраэдрические, полиэдрические (4–6- 
угольные) очертания с прямыми или вогнутыми 
сторонами. Оболочки могут быть трехслойными. 
Бесполое размножение происходит автоспорами. 
Если учесть тот признак, что современные пред-
ставители T. minimum  имеют уплощенные клет-
ки, то предпочтение при сопоставлении акритарх 
следует отдать C. fitridens. Клетки  современных 
Chlorococcales, с которыми сопоставляются акри-
тархи, обладают широким видовым полиморфиз-
мом  [Водоросли…,  1989; Курс низших…,  1981; 
Algae, 1995].

В ченчинской ассоциации присутствуют мор-
фотипы, имеющие одновременно признаки родов 
Tchuja и Centrum Stan. [Станевич и др., 2006, 2007]. 
У них отчетливо видны различные типы зональных 
слоев и  варианты морфологически переходных 
форм. Толстостенная оболочка, которая часто на-
блюдается у этих форм, является родовым призна-
ком для  акритарх Retiforma Mikh.  [Михайлова, 
Подковыров, 1987], свойственна для апланоспор 
или акинет, в частности современных Tetrasporales 
[Водоросли…, 1989; Курс низших…, 1981]. Внутрен-
нее коккоидное строение как Tchuja granosa Stan. 
(табл.  III, фиг. 4),  так и Retiforma tolparica Mikh. 
(табл. III, фиг. 6, 9) можно объяснить зародышами 
автоспор, что характерно для специализированных 
клеток  зеленых  водорослей. По  строению они 
хорошо сопоставляются с автоспорангиями совре-
менного рода Chlorella Beijer. Формы последнего 
рода могут образовывать до 16 автоспор внутри 
материнской оболочки, вырастать и давать начало 
следующей генерации. Учитывая высокую веро-
ятность конвергентности признаков у ископаемого 
материала, можно иметь в  виду другой вариант 
интерпретации, где коккоидные образования внут-
ри оболочек акритарх могут представлять собой 
бактериальные клетки, посмертно (или симбио-
тически) замещающие протопласт водорослевой 
формы в сингенезе [Stanevich, 2003].

Разнообразие сотен изученных форм можно 
свести  к нескольким родам и  видам  акри тарх. 
Большинство форм  сравнимо по морфологии 
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Рис. 5. Сравнение морфологии репродуктивных форм современных зеленых водорослей и акритарх из позднерифейских 
отложений Саяно-Байкальского региона

Fig. 5. Comparison of reproductive forms morphology of the recent green algae and acritarchs from Vendian deposits of Chencha 
Formation of the Baikal folded area
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и размерам (в среднем 7–35 мкм) с некоторыми 
представителями современных зеленых водорос-
лей, что видно из сравнения древних и современных 
форм (рис. 5). Всего объемные формы, которые 
авторы сравнивают с ценобиальными зелеными 
водорослями, насчитывают в БСО 22 вида. Боль-
шинство из них присутствует в биоте ченчинской 
свиты, где отсутствуют другие морфотипы. В био-
тах других разрезов региона имеется по 2–5 видов 
из этой ассоциации. В стратотипе Южного Урала 
удалось обнаружить только несколько форм этой ас-
социации (табл. III, фиг. 8, 9). В хорошо изученных 
местонахождениях позднего докембрия AOР этот 
и другие типы объемных акритарх неизвестны.

Совершенно другой тип микрофоссилий, от-
личающийся от описанного выше, представлен 
в  отложениях позднего  рифея ЮУ и AOР  (см. 
рис. 1, 2, 4). Как отмечалось, они представляют со-
бой классические акритархи — уплощенные плас-
тины значительно больших размеров (табл. III–V). 
Актуальность выявления природы части этих ак-
ритарх побудила авторов статьи в первую очередь 
попытаться провести морфофункциональный ана-
лиз признаков микрофоссилий с целью выявления 
их вероятных аналогов в современной флористике. 
Как известно, в основе подобного анализа лежит 
принцип актуализма, основанный в данном случае 
на сравнении не  только признаков ископаемых 
и современных форм, но и вероятных разных ста-
дий развития, сопоставимых с морфологическим 
разнообразием современных водорослей.

Как видно (см. табл. III–V), скорее всего, М 
принадлежат нескольким различным растительным 
сообществам. Как в дебенгдинской и арымасской 
свитах AOР [Станевич и др., 2009], так и в свитах 
ЮУ присутствует значительное количество круп-
ных обрывков растительной ткани. Часть из них 
имеет сложную полиморфную структуру, где округ-
лые вздутия можно трактовать или как реликты 
репродуктивных органов, или, что более вероятно, 
как  гумифицированные оболочки паренхимных 
клеток  [Станевич и др.,  2009]. В другом случае 
фрагмент фитолеймы (?) содержит форму, которая 
однозначно может быть отнесена к роду акритарх 
Leiosphaeridia Eis. Данное образование, как и в вен-
дотенидах  [Гниловская и др.,  1988], можно ин-
терпретировать как репродуктивное вместилище. 
Плотные сфероморфные оболочки, отнесенные 
к роду акритарх Simia Mikh. et Jank., наблюдались 
как отдельно, так и в составе фрагментов расти-
тельной  ткани. Крупные размеры, паренхима-
тическое строение слоевищ и несомненная связь 

их  с  оболочками, которые,  вероятно,  являлись 
репродуктивными органами, позволяют отнести 
их к многоклеточным эукариотным водорослям. 
Относительно биологической интерпретации форм 
типа Leiosphaeridia нам известно одно достаточно 
доказательное сравнение. В.В. Кирьяновым [1986] 
на выделенных щадящей кислотной методикой 
крупных слоевищах из нижнекембрийских отложе-
ний были описаны прикрепленные крупные формы 
разных родов акритарх, в том числе и Leiosphaeridia. 
И эти образования были сопоставлены с буры-
ми водорослями. Формы типовых разновиднос-
тей Leiosphaeridia известны от нижнего рифея до, 
по крайней мере,  середины палеозоя. Поэтому 
пока не существует сколько-нибудь серьезной аль-
тернативы предположению о принадлежности вы-
шеупомянутых остатков отделу бурых водорослей. 
Отнесенные к ним акритархи составляют основной 
фоновый набор М как на ЮУ, так и в AOР. Вместе 
с обрывками слоевищ все они, скорее всего, отра-
жают фрагменты единого биоценоза бурых водо-
рослей, ведущих факультативно бентосный образ 
жизни и представляющих бентос литорали, остатки 
зарослей которого мы наблюдаем только в виде 
неоднократно перенесенных фрагментов [Стане-
вич и др., 2009].

Для биологической интерпретации представ-
ляет интерес группа акритарх Scaphyta eniseica Tim., 
Scaphyta sp. (ad lib. Lophosphaeridium sp.), характери-
зующихся ладьевидной формой в  сплющенном 
состоянии и, видимо, при жизни представляющих 
собой плавающие «чашечки»  (табл.  III, фиг.  17, 
18, 20, 21; табл. IV, фиг. 1–7, 15–17). Среди разно-
образных форм сходного ладьевидного строения 
достаточно многочисленными являются экземпля-
ры, имеющие округлые отверстия (Leiosphaeridia 
(?) kulgunica  Jank.). В разрезе АОР только в од-
ном случае была обнаружена структура отверстия, 
по которой можно предположить ее функциональ-
ное значение  (табл.  IV, фиг. 18). Хорошо видно, 
что отверстие обрамлено равномерными и пра-
вильными бугорочками. Эта структура может быть 
интерпретирована,  как коньюгирующий канал, 
развивающийся при половом размножении совре-
менных зеленых водорослей порядка Desmidiales 
(Menegh.) Pasch. (рис. 6). Схожие структуры были 
обнаружены и в отложениях ЮУ (табл. IV, фиг. 11). 
В материале из АОР в массе присутствуют формы 
с бородавчатыми и разных очертаний палочко-
видными выростами (табл. IV, фиг. 19–21). Близкие 
микрофоссилии найдены и в разрезах ЮУ (табл. IV, 
фиг. 8–10; табл. V, фиг. 2).
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Рис. 6. Схема коньюгации десмидиевых зеленых водорослей и морфологический ряд акритарх дебенгдинской свиты, 
соответствующий этой схеме
Основные стадии развития: а — стадия сближения; б — формирование кoпуляционного канала; в — слияние содержимого клеток; г 
— формирование зиготы; д — утолщение и орнаментация оболочки зиготы. Формы акритарх: фиг. 1, 2 — Leiosphaeridia kulgunica Jank.; 
фиг. 3 — Leiosphaeridia  (?) kulgunica Jank.; фиг. 4, 5, 7, 8 — Lophosphaeridium insuetum Stan.; фиг. 6 — Scaphyta eniseica Tim.; фиг. 9, 10 
— Scaphyta sp. (ad lib. Lophosphaeridium sp.). Размеры акритарх от 70 до 95 мкм.

Fig. 6. Conjugation scheme of green algae of the order Desmidiales and morphological row of Debengda Formation acritarch 
corresponding this scheme
The main stages of evolution: а — convergence stage; б — formation of copulation canal; в — cells interfluence; г — forming of a zygote; д — the 
capsule of zygote becomes thicker and acquires ornamentation. Acritarchs: fig. 1, 2 — Leiosphaeridia kulgunica Jank.; fig. 3 — Leiosphaeridia (?) 
kulgunica Jank.; fig. 4, 5, 7, 8 — Lophosphaeridium insuetum Stan.; fig. 6 — Scaphyta eniseica Tim.; fig. 9, 10 — Scaphyta sp. (ad lib. Lophosphaeridium 
sp.). Acritarch size from 70 to 95 µm.

к мелководному  терригенному осадку  сообще-
ство, репродуктивные органы которого в опреде-
ленный момент развития отрываются и переходят 
в планктонное или факультативно планктонное 
состояние в целях расширения ареала сообщества. 

Исходя из сравнения с современными пред-
ставителями зеленых водорослей [Косинская, 1960; 
Park et al., 1996; Жизнь растений…, 1977; Engels, 
Lorch,  1981],  все  эти ладьевидные формы,  ско-
рее  всего,  представляют  собой прикрепленное 
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Для современных представителей десмидиевых 
характерен ряд особенностей, которые отмечаются 
и в нашем материале (см. ниже).

Формы с бородавчатыми и разных очертаний 
палочковидными выростами (табл. IV, фиг. 8–10, 
19–21;  табл. V, фиг.  2)  в  первом приближении 
можно сравнить со спорангиями низших грибов. 
Вместе с тем сонахождение этих форм с акритарха-
ми, которые сравниваются с конъюгатными дес-
мидиевыми, позволяет по ряду  актуапалеонто-
логических  сравнений предположить  сродство 
«бородавчатых» форм с последними. И в первую 
очередь с развившимися зиготами десмидиевых. 
Зигота современных конъюгатов состоит из трех 
слоев. Экзоспорий — самый наружный из  трех 
слой оболочки зиготы часто орнаментирован раз-
ными украшениями — зубцы, шипы или разветв-
ленные отростки. Иногда он бывает бородавчатым, 
ячеистым или пунктированным. Средний  слой 
(мезоспорий) состоит из целлюлозы, пропитанной 
суберином. Внутренний слой (эндоспорий) состоит 
из целлюлозы. При определенных условиях про-
цесс копуляции может прерываться, и клетка окру-
жается плотной оболочкой, предохраняющей ее 
от воздействия экстремальных условий. Все это 
в  значительной мере  соответствует  описанным 
экземплярам. Тем более что в полученном нами 
материале присутствуют переходные формы, име-
ющие признаки как «лодочек», так и «бородавча-
тых» форм (табл. IV, фиг. 6, 19).

Многие морфологические признаки совре-
менных форм десмидиевых приобретаются или 
утрачиваются в течение жизни одного индивидуума 
или при смене способа размножения в зависимости 
от изменения среды. Так, в определенный период 
взросления особь может приобретать утолщенную 
оболочку, усложненную гранулами, бородавками 
и шипами и часто может быть пропитана гидро-
окислами железа, что может увеличивать плотность 
внешнего  слоя формы. Так  как  внешний  слой 
современных десмидиевых является непроницае-
мым, в определенных случаях образуются различно 
расположенные поры, назначения которых сводят-
ся к выделению слизи, питанию и удалению про-
дуктов жизнедеятельности. Клетки обычно при-
крепляются к  субстрату  с помощью слизистых 
стебельков, служащих, в том числе, для ступенча-
того передвижения. Подобные слизистые органы 
могут сохраняться только в редких случаях.

Для десмидиевых характерно наличие полово-
го размножения по типу конъюгации (см. рис. 6). 
Зигота образуется в результате слияния безжгути-

ковых апланогамет. Предшествует слиянию обра-
зование копулирующими клетками цитоплазма-
тических бугорков, которые растут навстречу друг 
другу, образуя копуляционный канал. Через неко-
торое время в месте канала происходит слияние 
протопластов, образуется  зигота, отделяющаяся 
от пустых оболочек слившихся гамет. Пустые обо-
лочки спаренных клеток морфологически напоми-
нают «лодочки», благодаря чему могут быть сопо-
ставлены с М аналогичной формы. Сонахождение 
«лодочек» с другими формами позволяет предпо-
ложить их систематическое сродство и, отсюда, 
присутствие в осадке остатков разных стадий раз-
вития десмидиевых водорослей. Здесь, как и во мно-
гих случаях с водорослями, скорее всего, наблю-
даются полиморфные ряды, обусловленные меня-
ющимися условиями среды и функциональным 
строением форм разных стадий репродуктивного 
цикла  [Жизнь растений…, 1977]. Известно, что 
при прорастании зиготы и при вегетативном де-
лении она становится многослойной и плотной, 
и при этом часто образуются отклонения очертаний 
клеток от нормальных, когда она может приобре-
тать разные причудливые формы.

Большинство вышеописанных М было по-
лучено при растворении  аргиллитов. Но перед 
процессом мацерации из проб были сделаны пет-
рографические шлифы (табл. VI). В них было об-
наружено практически  сходное  с  препаратами 
разнообразие видов. При этом наблюдались мелкие 
ожелезненные М, имеющие кристаллографические 
очертания (табл. VI, фиг. 16–18). Не исключено, 
что эти формы имеют симбиотическую или ранне-
диагенетическую связь с минералами железа.

Палеонтологические таблицы
Plates

Материал хранится в Институте земной коры 
Сибирского отделения Российской Академии наук 
в г. Иркутске. Источники изображений: биологи-
ческие препараты (преп.), петрографические шли-
фы (шл.), сканирующие электронные микроскопы 
(СК). Размерные линейки: одинарная — 10 мкм, 
двойная — 50 мкм, тройная — 100 мкм.

The material  is  housed  in  the  Institute  of  the 
Earth's Crust, Siberian Branch of the RAS (Irkutsk). 
Origins of the images: biological preparations (prep.), 
petrographic  thin-sections  (ths.),  scanning  electron 
microscopes (СК). Scale sizes: line — 10 µm, double-
line — 50 µm, threefold-line — 100 µm.
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Таблица (Plate)  I
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Объяснение Таблицы I

Фиг. 1–3, 5, 6, 8, 9, 11, 13. Octoedrixium truncatum Rudavskaja. Фиг. 1 — преп. № 34-1-19; фиг. 2 — преп. № 34-1-10; 
фиг. 3 — преп. № 448-1-21a; фиг. 5 — преп. № 448-1-5a; фиг. 6 — преп. № 448-1-1; фиг. 8 — преп. № 882-3-2а; 
фиг. 9 — преп. № 882-3-3; фиг. 11 — преп. № 872-1-13 (А5); фиг. 13 — преп. № 881-3-2 (А7).

Фиг. 4. Octoedrixium neftelenicum (Rudavskaja). Преп. № 448-2/5b.

Фиг. 7, 10, 12, 14. Octoedrixium div. sp. Фиг. 7 — № 119-3-L15 (СК); фиг. 10 — № 119-3-L17 (СК); фиг. 12 — преп. № 882-
6-7; фиг. 14 — преп. № 870-3-7 (А-1).

Фиг. 15, 16, 19. Осциллаториевые трихомы. Фиг. 15 — шл. № 9-1-5а; фиг. 16 — преп. № 872-7-2; фиг. 19 — шл. № 11-
1-1а.

Фиг. 17. Tortunema div. sp. Преп. № 859-4-3а.

Фиг. 18. Calyptothrix deminata Jankauskas. Преп. № 866-4-9.

Фиг. 20. Heliconema turukhanica Hermann. Преп. № 863-4-17.

Фиг. 21. Arctacellularia sp. Преп. № 865-7-19а.

Фиг. 22. Heliconema sp. Преп. № 893-3-17-1.

Фиг. 23–26. Нити гормогониевых цианофитов. Преп. № 891 (2, 3).

Байкальская складчатая область (БСО): фиг. 1 — р. Вача, аунакитская свита; фиг. 2, 3 — р. Бодайбинка, илигирская 
свита; фиг. 4–6 — р. Ондоко, ондокская свита; фиг. 7, 10 — р. Бирюса, удинская свита. Южный Урал (ЮУ): фиг. 8, 9, 
12–14 — р. Реветь, авзянская свита; фиг. 11 — р. Бол. Авзян, авзянская свита; фиг. 15 — р. Мал. Инзер, зильмердакская 
свита; фиг. 16 — р. Мал. Авзян, авзянская свита; фиг. 18–22 — р. Бол. Шишеняк, инзерская свита; фиг. 17 — р. Шура, 
зильмердакская свита; фиг. 23–26 — р. Басу, укская свита.

Explanat ion of  Plate  I

Fig. 1–3, 5, 6, 8, 9, 11, 13. Octoedrixium truncatum Rudavskaja.  1 — prep. No. 34-1-19; 2 — prep. No. 34-1-10; 3 — prep. 
No. 448-1-21a; 5 — prep. No. 448-1-5a; 6 — prep. No. 448-1-1; 8 — prep. No. 882-3-2а; 9 — prep. No. 882-3-3 (A7); 
11 — prep. No. 872-1-13 (А5); 13 — prep. No. 881-3-2 (А7).

Fig. 4. Octoedrixium neftelenicum (Rudavskaja). prep. No. 448-2/5b.

Fig. 7, 10, 12, 14. Octoedrixium div. sp. 7 — No. 119-3-L15 (СК); 10 — No. 119-3-L17 (СК); 12 — prep. No. 882-6-7 (A7); 
14 — prep. No. 870-3-7 (А-1).

Fig. 15, 16, 19. Oscillatoriales thallomes. 15 — ths. No. 9-1-5а; 16 — prep. No. 872-7-2 (A5); 19 — ths. No. 11-1-1а.

Fig. 17. Tortunema div. sp. Prep. No. 859-4-3а (A9).

Fig. 18. Calyptothrix deminata Jankauskas. Prep. No. 866-4-9 (A11).

Fig. 20. Heliconema turukhanica Hermann. Prep. No. 863-4-17 (A11).

Fig. 21. Arctacellularia sp. Prep. No. 865-7-19а (A11).

Fig. 22. Heliconema sp. Prep. № 893-3-17-1 (A11).

Fig. 23, 24, 25, 26. Filaments of Hormogoniales cyanophytes. Prep. 891 (2, 3) (A10).

Baikal folded area (BFA): 1 — Vacha River, Aunakit Formation; 2, 3 — Bodaibinka River, Iligir Formation; 4–6 — Ondoko River, 
Ondoko Formation; 7, 10 — Birusa River, Udinsk Formation. South Ural (SU): 8, 9, 12–14 — Revet’ River, Avzyan Formation; 
11 — Bol. Avzyan River, Avzyan Formation; 15 — Mal.  Inzer River, Zilmerdak Formation; 16 — Mal. Avzyan River, Avzyan 
Formation; 18–22 — Bol. Shishenyak River, Inzer Formation; 17 — Shura River, Zilmerdak Formation; 23–26 — Basu River, 
Uk Formation.
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Таблица (Plate)  II
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Объяснение Таблицы II

Фиг. 1. Слоек, образованный формами (Bavlinella div. sp., Margominuscula sp., Nucellosphaera div. sp., Protosphaeridium div. 
sp., Pterospermopsimorpha (?) div. sp. и др.). Шл. № 692/6-4d.

Фиг. 2. Скопления и цепочки бактериальных форм в алевроаргиллитах. Шл. № 7132-19.

Фиг. 3, 9, 10. Скопления и цепочки бактериальных форм в алевроаргиллитах. Фиг. 3 — шл. № 6-9-1b; фиг. 9 — шл. 
№ 6-9-2f; фиг. 10 — шл. № 6-9-3k.

Фиг. 4–7. Bavlinella variabilis (Moorman) emend. Stanevich. Фиг. 4 — № 887 (СК); фиг. 5 — преп. № 99-2/7; фиг. 6 — преп. 
№ 119-115с; фиг. 7 — преп. № 870-8-1 (A-1).

Фиг. 8. Pterospermopsimorpha salebrosa (Pychova). Шл. 6-9-1e.

Фиг. 11. Symplassosphaeridium sp. Преп. № 87–8–1.

Фиг. 12. Bavlinella faveolata Schepeleva. Преп. № 891-2-25-1 (А-10).

Фиг. 13. Symplassosphaeridium undosum Jankauskas. Преп. № 870-4-12.

БСО: 1, 5 — р. Жуя, валюхтинская свита; 2 — р. Бол. Чуя, валюхтинская свита; 4 — р. Бол. Якорь, якорная свита; 6 — 
р. Келяна,  усть-келянская свита. ЮУ:  3,  7–11 — р. Бол. Авзян,  авзянская свита;  12 — р. Басу,  укская свита;  13 — 
р. Мал. Инзер, авзянская свита.

Explanat ion of  Plate  II

Fig. 1. Layer  formed by  the  forms  (Bavlinella  div.  sp., Margominuscula  sp., Nucellosphaera  div.  sp., Protosphaeridium  div.  sp., 
Pterospermopsimorpha (?) div. sp. et al.). Ths. No. 692/6-4d.

Fig. 2. Accumulations and chains of the bacteria in aleurite-argillites. Ths. No. 7132-19.

Fig. 3, 9, 10. Accumulations and chains of the bacteria in aleurite-argillites. 3 — ths. No. 6-9-1b; 9 — ths. No. 6-9-2f; 10 — ths. 
No. 6-9-3k.

Fig. 4, 5, 6, 7. Bavlinella variabilis (Moorman), emend. Stanevich. 4 — No. 887 (СК); 5 — prep. No. 99-2/7; 6 — prep. No. 119-
115с; 7 — prep. No. 870-8-1 (A-1).

Fig. 8. Pterospermopsimorpha salebrosa (Pychova). Ths. No. 6-9-1e.

Fig. 11. Symplassosphaeridium sp. Prep. No. 87–8–1.

Fig. 12. Bavlinella faveolata Schepeleva. Prep. No. 891-2-25-1 (А-10).

Fig. 13. Symplassosphaeridium undosum Jankauskas. Prep. No. 870-4-12.

BFA:  1, 5 — Zhuya River, Valyukhta Formation; 2 — Bol. Chuya River, Valyukhta Formation; 4 — Bol. Yakor’ River, Yakor 
Formation; 6 — Kelyana River, Ust’kelyana Formation. SU: 3, 7–11 — Avzyan River, Avzyan Formation; 12 — Basu River, Uk 
Formation; 13 — Mal. Inzer River, Avzyan Formation.
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Таблица (Plate)  III
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Объяснение Таблицы III

Фиг. 1, 2. Dictyotidium minor Stanevich. Фиг. 1 — № 386 (СК), форма с выростами клеточной оболочки; фиг. 2 — голотип, 
преп. № 386-1/7.

Фиг. 3. Centrum quadratum Stanevich. Голотип, преп. № 389-1/14.

Фиг. 4. Tchuja granosa Stanevich. Голотип, преп. № 388-2/2.

Фиг. 5. Bailikania foveolata Trestshetenkova. Преп. № 377-2/11.

Фиг. 6. Retiforma tolparica Mikhailova. Преп. № 476-4/2.

Фиг. 7. Paracrassosphaera actinomorpha Trestshetenkova. Голотип, преп. № 377-2/8.

Фиг. 8. Radiata costata Stanevich. Преп. № 882-4-5 (А-7).

Фиг. 9. Retiforma tolparica Mikhailova. Преп. № 855-2а-3 (А-4).

Фиг. 10, 11. Leiosphaeridi jacutica (Timofeev) Mikhailova. Преп. №№ 861-2-2, 861-6-13а (А-11-2).

Фиг. 12. Tasmanites cf ripheicus Jankauskas. Преп. № 893-5-10а.

Фиг. 13. Simia annulare (Timofeev) Mikhailova. Преп. № 863-6-9 (А-11-4).

Фиг. 14. Leiosphaeridia div. sp. № 130/6-L01, L02 (СК), a — фрагмент формы со следами прорастания кристаллов пирита (?).

Фиг. 15. Leiosphaeridia atava (Naumova) Jankauskas. Преп. № 872-1-8 (А-5-2).

Фиг. 16. Leiosphaeridia ternata (Timofeev) Mikhailova et Jankauskas. Преп. № 888-2-9 (А-6-14).

Фиг. 17, 18, 20, 21. Leiosphaeridia bicrura Jankauskas. Фиг. 17 — преп. № 882-3-11 (А-7), фиг. 18 — преп. № 872-10-7 (А-
5), фиг. 20 — преп. № 882-1-7-2 (А-7-4), фиг. 21 — преп. № 882-8-10 (А-7-4).

Фиг. 19, 22. Leiosphaeridia crassa (Naumova) Jankauskas. Преп. №№ 884-2-1,2 (А-7-6).

БСО: фиг. 1–4 — р. Бол. Чуя, ченчинская свита; фиг. 5–7 — р. Голоустная, ушаковская свита; фиг. 14 — р. Бирюса, 
ипситская свита. ЮУ: фиг. 8, 17, 19–22 — р. Реветь, авзянская свита, фиг. 9 — р. Мал. Инзер, зильмердакская свита, 
фиг. 10–13 — р. Бол. Шишеняк, инзерская свита, фиг. 15 — р. Мал. Инзер, авзянская свита, фиг. 16, 18 — р. Бол. Авзян, 
авзянская свита.

Explanat ion of  Plate  III

Fig. 1, 2. Dictyotidium minor Stanevich. 1 — No. 386 (СК), form with internal kips of cellular shell; 2 — holotype, prep. No. 386-
1/7.

Fig. 3. Centrum quadratum Stanevich. Holotype, prep. No. 389-1/14.

Fig. 4. Tchuja granosa Stanevich. Holotype, prep. No. 388-2/2.

Fig. 5. Bailikania foveolata Trestshetenkova. Prep. No. 377-2/11.

Fig. 6. Retiforma tolparica Mikhailova. Prep. No. 476-4/2.

Fig. 7. Paracrassosphaera actinomorpha Trestshetenkova. Holotype, prep. No. 377-2/8.

Fig. 8. Radiata costata Stanevich. Prep. No. 882-4-5 (А-7).

Fig. 9. Retiforma tolparica Mikhailova. Prep. No. 855-2а-3 (А-4).

Fig. 10, 11. Leiosphaeridi jacutica (Timofeev), emend. Mikhailova. Prep. No.No. 861-2-2, 861-6-13а (А-11-2).

Fig. 12. Tasmanites cf ripheicus Jank. Prep. No. 893-5-10а.

Fig. 13. Simia annulare (Timofeev) Mikhailova. Prep. No. 863-6-9 (А-11-4).

Fig. 14. Leiosphaeridia div. sp. No. 130/6-L01, L02 (СК), a —fragment of the form with traces of pyrite (?) intergrowth.

Fig. 15. Leiosphaeridia atava (Naumova) Jankauskas. Prep. No. 872-1-8 (А-5-2).

Fig. 16. Leiosphaeridia ternata (Timofeev) Mikhailova et Jankauskas. Prep. No. 888-2-9 (А-6-14).

Fig. 17, 18, 20, 21. Leiosphaeridia bicrura Jankauskas. 17 — prep. No. 882-3-11 (А-7), 18 — prep. No. 872-10-7 (А-5), 20 — 
prep. No. 882-1-7-2 (А-7-4), 21 — prep. No. 882-8-10 (А-7-4).

Fig. 19, 22. Leiosphaeridia crassa (Naumova). Prep. No.No. 884-2-1,2 (А-7-6).

BFA: 1–4 — Bol. Chuya River, Chencha Formation; 5–7 — Goloustnaya River, Ushakovskaya Formation; 14 — Biryusa River, 
Ipsit Formation. SU: 8, 17, 19–22 — Revet’ River, Avzyan Formation; 9 — Mal. Inzer River, Zilmerdak Formation; 10–13 — 
Bol. Shishenyak River, Inzer Formation; 15 — Mal. Inzer, Avzyan Formation; 16, 18 — Bol. Avzyan River, Avzyan Formation.
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Таблица (Plate)  IV



ГеолоГический вестник. 2018. № 3

27Микрофоссилии стрАтотиПА рифея ЮжноГо урАлА и Протерозоя восточной сибири…

Объяснение Таблицы IV

Фиг. 1–7, 15–17. Leiosphaeridia bicrura Jankauskas. Фиг. 1, 4 — преп. № 893-12-1 (А-11-5), фиг. 2 — преп. № 893-2-1 
(А-11-5), фиг. 3 — преп. № 940-1-16 (1210-5), фиг. 5 — преп. № 891-2-1 (А-10-3), фиг. 6 — преп. № 937-4-8-3 
(1210-1), фиг. 7 — преп. № 940-3-12-1а (1210-5), фиг. 15 — преп. № 755-B9, фиг. 16 — преп. № 745-A5, фиг. 17 — 
преп. № 744-B11.

Фиг. 8, 20, 21. Lophosphaeridium insuetum Stanevich. Фиг. 8 — преп. № 863-4-13с (А-11-4), фиг. 20 — преп. № 753-V4b, 
фиг. 21 — преп. № 756-V19a.

Фиг. 9, 10. Trachyhystrichosphaera sp. Преп. №№ 865-16-6а, 865-12-4 (А-11-7).

Фиг. 11–14, 18. Leiosphaeridia. kulgunica Jankauskas. Фиг. 11 — преп. № 893-5-1 (А-11-5), фиг. 12 — преп. № 891-2-5-1 
(А-10-3), фиг. 13 — преп. № 893-5-2 (А-11-5), фиг. 14 — преп. № 940-1-14-1 (1210-5), фиг. 18 — преп. № 751-A4б.

Фиг. 19. Leiosphaeridia sp. (ad lib. Lophosphaeridium sp.). Преп. № 748-Б17а.

ЮУ: фиг. 1–4, 6–11, 13, 14 — р. Бол. Шишеняк, инзерская свита, фиг. 5, 12 — р. Басу, укская свита. Анабаро-Оленекский 
регион (АОР): фиг. 15, 17–21 — р. Сололи, арымаская свита, фиг. 16 — р. Очугуй-Сололи, дебенгдинская свита.

Explanat ion of  Plate  IV

Fig. 1–7, 15–17. Leiosphaeridia bicrura  Jankauskas.  1, 4 — prep. No. 893-12-1  (А-11-5), 2 — prep. No. 893-2-1  (А-11-5), 
3 — prep. No. 940-1-16 (1210-5), 5 — prep. No. 891-2-1 (А-10-3), 6 — prep. No. 937-4-8-3 (1210-1), 7 — prep. No. 940-
3-12-1а (1210-5), 15 — prep. No. 755-B9, 16 — prep. No. 745-A5, 17 — prep. No. 744-B11.

Fig. 8, 20, 21. Lophosphaeridium insuetum Stanevich. 8 — prep. No. 863-4-13с (А-11-4), 20 — prep. No. 753-V4b, 21 — prep. 
No. 756-V19a.

Fig. 9, 10. Trachyhystrichosphaera sp. Prep. No.No. 865-16-6а, 865-12-4 (А-11-7).

Fig. 11–14, 18. Leiosphaeridia kulgunica Jankauskas. 11 — prep. No. 893-5-1 (А-11-5), 12 — prep. No. 891-2-5-1 (А-10-3), 13 
— prep. No. 893-5-2 (А-11-5), 14 — prep. No. 940-1-14-1 (1210-5), 18 — prep. No. 751-A4б.

Fig. 19. Leiosphaeridia sp. (ad lib. Lophosphaeridium sp.). Prep. No. 748-Б17а.

SU:  1–4, 6–11, 13, 14 — Bol. Shishenyak River,  Inzer Formation; 5, 12 — Basu River, Uk Formation. Anabar-Olenec area 
(AOA): 15, 17–21 — Sololi River, Arymas Formation; 16 — Ochugui-Sololi River, Debengda Formation.
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Таблица (Plate)  V
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Объяснение Таблицы V

Фиг. 1, 3–9. Germinosphaera aff. Jankauskasii Butterfield. Фиг. 1 — преп. № 861-5-2b (А-11-2), фиг. 3 — преп. № 863-5-2 
(А-11-4), фиг. 4 — преп. № 863-2-2 (А-11-4), фиг. 5 — преп. № 866-3-2а (А-11-8), фиг. 6 — преп. № 865-10-10 
(А-11-7), фиг. 7 — преп. № 865-6-21  (А-11-7), фиг. 8 — преп. № 865-4-9d  (А-11-7), фиг. 9 — преп. № 865-4-9b 
(А-11-7).

Фиг. 2. Trachyhystrichosphaera aimika Hermann. Преп. № 863-8-11а (А-11-4).

Фиг. 10. Incertae Sedis. Преп. № 861-3а-7 (А-11-2).

Фиг. 11. Leiosphaeridia sp. (ad lib. Symplassosphaeridium sp.). Преп. № 863-8-4 (А-11-4).

Фиг. 12, 13. Symplassosphaeridium div sp. Преп. №№ 865-1-2, 865-10-2 (А-11-7).

ЮУ: фиг. 1–13 — р. Бол. Шишеняк, инзерская свита.

Explanat ion of  Plate  V

Fig. 1, 3–9. Germinosphaera aff. Jankauskasii Butterfield. 1 — prep. No. 861-5-2b (А-11-2), 3 — prep. No. 863-5-2 (А-11-4), 
4 — prep. No. 863-2-2 (А-11-4), 5 — prep. No. 866-3-2а (А-11-8), 6 — prep. No. 865-10-10 (А-11-7), 7 — prep. No. 865-
6-21 (А-11-7), 8 — prep. No. 865-4-9d (А-11-7), 9 — prep. No. 865-4-9b (А-11-7).

Fig. 2. Trachyhystrichosphaera aimika Hermann. Prep. No. 863-8-11а (А-11-4).

Fig. 10. Incertae Sedis. Prep. No. 861-3а-7 (А-11-2).

Fig. 11. Leiosphaeridia sp. (ad lib. Symplassosphaeridium sp.). Prep. No. 863-8-4 (А-11-4).

Fig. 12, 13. Symplassosphaeridium div sp. Prep. No.No. 865-1-2, 865-10-2 (А-11-7).

SU: 1–13 — Bol. Shishenyak River, Inzer Formation.
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Таблица (Plate)  VI
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Объяснение Таблицы VI

Формы микрофоссилий в шлифах алевроаргиллитов.

Фиг. 1–4, 6–9. Leiosphaeridia bicrura Jankauskas. Фиг. 1 — шл. № 1210-2d-6-2b, фиг. 2 — шл. № 1210-2e-1-2, фиг. 3 — шл. 
№ 1210-1b-13, фиг. 4 — шл. № 1210-1d-4a. Фиг. 6 — шл. № 1210-1а-3-1а, фиг. 7 — шл. № 1210-b-1-4b, фиг. 8 — шл. 
№ 11-1-6а, фиг. 9 — шл. № 1210-2с-5.

Фиг. 5. Leiosphaeridia kulgunica Jankauskas. Преп. № 893-5-1.

Фиг. 10. Leiosphaeridia div. sp. Шл. № 1210-2b-3-2e.

Фиг. 11. Leiosphaeridia cf. crassa (Naumova) Jankauskas. Шл. № 1210-2d-2-2.

Фиг. 12. Pterospermopsimorpha sp. Шл. № 1210-2c-1-4.

Фиг. 13. Скопления и цепочки бактериальных форм в алевроаргиллитах. Шл. № 1210-1-с9-с.

Фиг. 14, 15. Synsphaeridium Eisenack. Шл. №№ 1210-1b-12 (1a-b-2).

Фиг. 16, 18. Octoedrixium (?) sp. Железосодержащие (красные) бактериальные образования в алевроаргиллитах. Шл. № 1210-
2b-3-2 (1-c9-c).

Фиг. 17. Деление (?) железосодержащей (красная) бактериальной клетки. Шл. № 1210-1-c9-g.

ЮУ: фиг. 1–18 — р. Бол. Шишеняк, инзерская свита.

Explanat ion of  Plate  VI

Microfossils in thin-section of aleurite-argillites.

Fig. 1–4, 6–9. Leiosphaeridia bicrura Jankauskas. 1 — ths. No. 1210-2d-6-2b, 2 — ths. No. 1210-2e-1-2, 3 — ths. No. 1210-
1b-13,  4 —  ths. No.  1210-1d-4a.  6 —  ths.  1210-1а-3-1а,  7 —  ths. No.  1210-b-1-4b,  8 —  ths. No.  11-1-6а,  9 —  ths. 
No. 1210-2с-5.

Fig. 5. Leiosphaeridia kulgunica Jankauskas. Prep. No. 893-5-1.

Fig. 10. Leiosphaeridia div. sp. Ths. No. 1210-2b-3-2e.

Fig. 11. Leiosphaeridia cf. crassa (Naumova) Jankauskas. Ths. No. 1210-2d-2-2.

Fig. 12. Pterospermopsimorpha sp. Ths. No. 1210-2c-1-4.

Fig. 13. Accumulations and chains of the bacteria in aleurite-argillites. Ths. No. 1210-1-с9-с.

Fig. 14, 15. Synsphaeridium Eisenack. Ths. No.No. 1210-1b-12 (1a-b-2).

Fig. 16, 18. Octoedrixium (?) sp. Iron-bearing (red) bacterial forms in aleurite-argillites. Ths. No. 1210-2b-3-2 (1-c9-c).

Fig. 17. Fission (?) iron-bearing (red) bacterial form. Ths. No. 1210-1-c9-g.

SU: 1–8 — Bol. Shishenyak River, Inzer Formation.
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Заключение

Несмотря на дискуссионность части выше-
приведенных актуапалеонтологических сравнений, 
обнаруженные органостенные М представляют 
собой остатки различных биологических  групп. 
Видно, что многие формы акритарх по разным 
признакам можно относить к разным родовым 
таксонам. Поэтому в таких случаях предлагается 
пользоваться межродовым таксоном. Его приме-
нение не противоречит Международному Кодексу 
ботанической номенклатуры и повышает объек-
тивность будущих палеобиологических интерпре-
таций  таксонов  акритарх. Ввиду  значительной 
изученности, отнесение трихом и части спираль-
ных форм к цианобактериальному  сообществу 
практически не вызывает сомнений. Более спор-
ным выглядит параллелизация акритарх разных 
родов с зелеными водорослями порядка десмиди-
евых. Набор наблюдаемых признаков и их вероят-
ное функциональное назначение, наличие переход-
ных морфотипов между акритархами разных родов, 
а  также отсутствие  таких переходов между этой 
группой и другими акритархами позволяют гово-
рить о предложенном варианте интерпретации как 
о наиболее вероятном. В отличие от форм циано-
бактериального сообщества, акритархи, как отно-
симые к  зеленым водорослям,  так и  совместно 
с крупными слоевищами сопоставляемые с бурыми 
водорослями, скорее всего, заселяли преимущест-
венно мелководные участки силикокластического 
осадконакопления. Они вели бентосный и фа-
культативно бентосный образ жизни.

Учитывая имеющуюся тенденцию удревнения 
возрастных оценок сложных морфотипов, а также 
современный взгляд на время появления основных 
типов эукариотных организмов в докембрии, можно 
сделать вывод о преждевременности применения 
многих известных форм докембрийских акритарх 
для целей прямого определения возраста отложе-
ний без учета всей совокупности  геологических 
и геохронологических данных. Данная проблема по 
мере накопления фактического материала может 
решаться комплексно, с использованием палео-
экологических, тафономических, актуалистичес-
ких методов (палеобиологических реконструкций) 
для обособления филогенетических групп и после-
дующего установления в их пределах эволюцион-
ных морфологических изменений. Авторы статьи 
надеются, что основой выделения групп родствен-
ных организмов могут стать и интерпретационные 
подходы, продемонстрированные в данной статье. 

Последующие находки сходных ассоциаций форм 
на других стратиграфических уровнях и построение 
аналогичных морфологических рядов могут дать 
возможность сравнения и установления возрастных 
изменений в ассоциации форм, относимых к одной 
биологической группе. Не исключено, что такие 
сравнения могут показать  ту или иную степень 
ошибочности сделанных выше заключений.

Исследования проведены в соответствии 
с планами НИР ИГ УФИЦ РАН (тема гос. задания 
№ 0252-2014-0002) и ИЗК СО РАН (проект ИСГЗ 
ФАНО — 0346-2016-0003).
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