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предисловие

Уважаемый читатель!
Вы открыли одну из замечательных книг, изданных в серии «Классичес

кий университетский учебник», посвященной 250-летию Московского уни
верситета. Серия включает свыше 150 учебников и учебных пособий, реко
мендованных к изданию Учеными советами факультетов, редакционным со
ветом серии и издаваемых к юбилею по решению Ученого совета МГУ.

Московский университет всегда славился своими профессорами и пре
подавателями, воспитавшими не одно поколение студентов, впоследствии 
внесших заметный вклад в развитие нашей страны, составивших гордость 
отечественной и мировой науки, культуры и образования.

Высокий уровень образования, которое дает Московский университет, в 
первую очередь обеспечивается высоким уровнем написанных выдаюшимися 
учеными и педагогами учебников и учебных пособий, в которых сочетаются 
как глубина, так и доступность излагаемого материала. В этих книгах акку
мулируется бесценный опыт методики и методологии преподавания, кото
рый становится достоянием не только Московского университета, но и дру
гих университетов России и всего мира.

Издание серии «Классический университетский учебник» наглядно де
монстрирует тот вклад, который вносит Московский университет в класси
ческое университетское образование в нашей стране, и, несомненно, служит 
его развитию.

Решение этой благородной задачи было бы невозможным без активной 
помощи со стороны издательств, принявших участие в издании книг серии 
«Классический университетский учебник». Мы расцениваем это как поддер
жку ими позиции, которую занимает Московский универсіггет в вопросах на
уки и образования. Это служит также свидетельством того, что 250-летний 
юбилей Московского университета — вьщающееся событие в жизни всей на
шей страны, мирового образовательного сообщества.

Ректор Московского университета

академик РАН, проф ессор^  С  Л f  B A . Садовничий
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Предисловие ко второму изданию

Предлагаемое издание (первое вышло в Издательстве МГУ в 1997 г.) суще
ственно переработано идополнено. Это в первую очередь относится к вступитель
ной части учебника — «Общие положения». В ней изложены история и современ
ные направления палеонтологии, взаимосвязь палеонтологии с биологией и 
геологией, среда и условия обитания организмов, зоны моря Мирового океана, ста
дии захоронения и формы сохранности, биоминерализация и фоссилизация.

Основную часть учебника составляет описание системы органического мира. 
Вначале охарактеризованы этапы построения системы и ее современное состо
яние, разобраны общие положения, касающиеся классификации, таксономии, 
зоологической номенклатуры и специфики их использования в палеонтологии. 
В учебнике представлена пятицарственная система органического мира, вклю
чающая бактерий, цианобионтов, растения, грибы, животных. Первые два цар
ства образуют надцарство доядерные организмы, или прокариоты, последние 
три — надцарстю ядерные организмы, или эукариоты. Последовательно рассмот
рены конкретные таксоны от надцарств до отрядов, а для позвоночных — до се
мейств включительно. Для каждого таксона приведены диагноз, условия и спо
соб существования, геологическая история, значение для биостратиграфии, пути 
развития группы.

Наиболее полно описаны два царства: растения и животные. В царстве расте
ний охарактеризованы 2 подцарства, 2 надотдела, 14 отделов, 5 классов и 15 по
рядков. Для высших растений принята система, разработанная С.В.Мейеном.

В царстве животных рассмотрены 2 подцарства, 2 надраздела, 2 раздела, 
2 подраздела, 16типов, 13 подтипов, 2 инфратипа, 2 надкласса, 53 класса, 55 под
классов, 6 надотрядов, 117 отрядов, 7 подотрядов, 6 семейств. В связи с новыми 
данными систематическое положение и ранг некоторых групп изменены. Хете- 
тоидеи и строматопороидеи исключены из типа стрекающие и отнесены к типу 
губковые (=пориферы). Этот вариант предлагали еще в XIX в., но только в пос
ледние десятилетия появились убедительные доказательства правомерности та
кого решения. Остракоды и некоторые другие группы ракообразных повышены 
до класса.

В итоговой части учебника отражено становление и развитие органического 
мира прошлого. Рассмотрены основные биотические событіія; возникновение 
жизни, массовые появления и массовые вымирания организмов высокого так
сономического ранга. Дана характеристика органического мира до фанерозоя и 
показано становление пяти царств. Органический мир фанерозоя, его возраста



ющее биоразнообразие и сложность охарактеризованы последовательно от кемб
рийского по четвертичный период.

Принципиальное отличие настоящего учебника от других современных оте
чественных и зарубежных учебников — это около 300 упражнений, заданий и кон
трольных работ, выполнение которых ориентировано на всестороннюю прора
ботку систематического материала. Заключительный комплекс упражнений по 
системе органического мира предваряется двумя небольшими разделами: «Оп- 
ределительские ключи в палеонтологии» и «Некоторые правила и рекомендации 
по обращению с латинскими и латинизированными названиями». Упражнения 
и задачи дифференцированы по следующим темам: морфология, классифика
ция и систематика, среда обитания и образ жизни, геохронология, эволюция и 
пути развития, флористическое и зоогеографическое районирование, ботаничес
кая и зоологическая номенклатура.

В конце учебника приведены основная и рекомендуемая для углубленного 
изучения предмета литература, указатели русских терминов и латинских назва
ний.

Мы посвящаем учебник ушедшему от нас в 1997 г. доктору биологических 
наук, профессору Виктору Николаевичу Шиманскому. В 50-е годы XX в. Вик
тор Николаевич читал нам, студентам-пятикурсникам, интереснейшие лекции 
по курсу «Проблемы и задачи палеонтологии». С его маленькой книжки «Опре
делитель беспозвоночных», изданной на ротапринте в 1949 г. в Свердловском 
университете, берет начало наш «Краткий определитель ископаемых беспозво
ночных» (О.Б.Бондаренко, И.А.Михайлова. М.: Изд-во МГУ, 1969, 1984), идей
ным вдохновителем и требовательным рецензентом которого он являлся. Вик
тор Николаевич был рецензентом и других наших книг — «Методического 
пособия» (И.А.Михайлова, О.Б.Бондаренко, 1987), «Общей палеонтологии» 
(И.А.Михайлова, О.Б.Бондаренко, О.П.Обручева, 1989), а также «Палеонтоло
гии» (в двух томах, 1997), вышедшей после его кончины.

Мы выражаем искреннюю благодарность нашим официальным рецензентам: 
доктору геол.-мин. наук, профессору кафедры региональной геологии и палеон
тологии РГГРУ Г.Н.Садовникову, подготовившему отзыв организации, и док
тору биологических наук, вед. науч. сотр. ПИН РАН А.А.Шевыреву за разнооб
разные замечания и рекомендации, которые мы стремились максимально учесть 
при доработке рукописи. Большую работу по редактированию и подготовке ру
кописи к печати провели М.В.Кнорина, Т.В.Соболева, Е.К.Миклашевская и 
С.А.Пантелеева. Кроме того, М.В.КІюрина составила «Указатель латинских на
званий», Е.К.Миклашевская — «Указатель терминов», а Т.В.Соболева подгото
вила авторский оригинал к сдаче в издательство и материал «Палеонтология в 
Московском университете». В подготовке рисунков к изданию неоценимую по
мощь оказала Е.П.Загозина. Всем перечисленным лицам авторы выражают ог
ромную благодарность и признательность.

Хотим особо отметить, что много замечаний, пожеланий и рекомендаций мы 
получили от наших младших коллег, еще недавно бывших нашими студентами, 
а теперь ставших помощниками и коллегами. Консультации и советы коллег спо
собствовали улучшению содержания учебника, за что авторы им также искрен
не признательны и благодарны.

Самые теплые слова в адрес студентов — тех, кому в первую очередь адресо
вана эта книга. Они вдумчиво читают учебники и учебные пособия, задают вопро
сы, чем постоянно стимулируют нас к бесконечному процессу — мы продолжаем 
учиться!



ОБЩИЕ ПОЛОЖЕНИЯ

Палеонтология изучает ископаемые организмы (фоссшіии) геологичес
кого прошлого, что и закодировано тремя словами греческого происхожде
ния: palaios — древний; on, ontos — существо; logos — понятие, учение. Авто
ром термина «палеонтология» является французский зоолог и анатом
А.МД.де Блэнвилль (de ВІаіпѵШе, 1822). Профессор Московского универси
тета Г.И.Фишер фон Вальдгейм (1834) активно пропагандировал и исполь
зовал термин «палеонтология» в научной и учебной литерат>фе (поэтому не
которые палеонтологи считают его соавтором этого термина), хотя ранее он 
предлагал термин «петроматогнозия». Палеонтологические исследования ста
вят своей целью реконструкцию органического мира прошлых биосфер с рас
крытием законов их разврггия во времени и пространстве. Таким образом, па
леонтология по объектам изучения и конечной цели исследований является 
дисциплиной биологической, и ее ршогда даже называют «палеобиологией^.

ИСТОРИЯ ПАЛЕОНТОЛОГИИ

Ископаемые организмы (фоссилии) с точки зрения 
натуралистов прошлого

Ископаемые организмы, или окаменелости, были известны человеку с 
палеолита. Об этом свидетельствуют находки ожерелий из фрагментов вы
мерших кораллов, а также окремнелых панцирей ископаемых морских ежей, 
использовавшихся в ритуалах погребений, и другие археологические наход
ки. Ископаемые организмы упоминаются в преданиях, мифах и сказках. Так, 
белемниты называют «чертовыми пальцами», в восточных сказках их рас
сматривают как ногги джиннов, в сказаниях о битвах Александра Македон
ского с Дарием раковинки фораминифер-нуммулитид описывают как ока
меневшие монетки.

Древнейшие научные письменные документы об ископаемых организ
мах прршадлежат древнегреческим естествоиспытателям и философам, и 
прежде всего Ксенофану (VI—V вв. до н.э.) и Аристотелю (384—322 гг. до н.э.). 
Ксенофан описал ископаемые листья, у которых он находил сходство с со



временным лавром. Аристотель разработал одну из первых классификаций 
органического мира (см. с. 83: табл. 6). Окаменелости были известны ему по 
находкам в осадочных породах Греции. Он считал их остатками морских жи
вотных, сохранившимися в тех местах, где раньше было море. Много столе
тий спустя, в X V-X V l вв., такой взгляд на окаменелости поддерживал Лео
нардо да Винчи (1452—1519). Среди ученых того периода сушествовало другое 
мнение о происхождении окаменелостей: на них смотрели как на творения 
Бога, оставшиеся после библейского потопа, или как на «игру» природы (воз
действие лунного света и т.д.).

В течение XVII—XVIII вв. начинаются интенсивные исследования в раз
ных разделах естествознания. Это приводит не только к накоплению огром
ного фактического материала, но и к появлению различных идей, гипотез, 
методов и методик. Известные натуралисты того времени — голландец А. ван 
Левенгук (1632—1723), создавший микроскоп и открывший с его помощью 
новые неизвестные объекты и явления, основоположник научной микроско
пии; швед К.Лршней (1707—1778), предложивший общую систематику орга
нического мира; француз Ж.Бюффон (1707—1788), основной автор 36-том- 
ной «Естественной истории»; наш соотечественник М.В.Ломоносов 
(1711—1765), автор работы «О слоях земных», практик, теоретик и популя
ризатор естествознания, и многие другие. Практически все ученые XVIII в. 
рассматривали ископаемых как вымершие организмы. Актуальным стал воп
рос о причинах их гибели, условиях захоронения и развитии. Для решения 
вопроса о возрасте Земли, который оценивали в то время от 6000—75 ООО 
(Ж.Бюффон) до 400 ООО лет (М.В.Ломоносов), начали привлекать палеонто
логические данные.

С начала XVIII в. в России стали специально собирать палеонтологичес
кие объекты для создания первого музея, известного под названием «Кунст
камера Петра Великого», послужившего прообразом большинства естествен
но-исторических академических музеев. Основоположником естествознаьпія 
в России стал М.В. Ломоносов, деятельность которого проходила в XVIII в., 
в царствование Анны Иоанновны, Елизаветы Петровны, Петра III и Екате- 
рршы II. Так же как Аристотель и Леонардо да Вршчи, М.В. Ломоносов счи
тал, что ископаемые были обитателями прежних морских бассейнов. При- 
чршу гибели организмов он видел в непостоянстве положения морей, 
проявлявшемся в чередовании морских и наземных условий, в результате чего 
захоронения морских организмов оказывались на суще. Неоднократное на- 
ступание и отступание моря он объяснял колебаниями «земной тверди». Во 
времена М.В. Ломоносова были известны находки «червяков и других гадин» 
в янтаре, и он красочно огшсал, как они попали в смолу и окаменели.

Для развития палеонтологии и биологии огромное значение имеют ра
боты шведского нат>фалиста Карла Лішнея. Он предложил правила и про
цедурные приемы для классификащш разнообразия организмов и на их ос
новании создал первую единую систему животных и растений. Работы К.Лин- 
нея заложили основу Зоологического и Ботанического кодексов номенкла
туры, имеющих статус международных законов для биологов и палеонтоло
гов (более подробно с. 514).
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Становление палеонтологии как науки

Становление палеонтологии происходило в три этапа: додарвішовский 
(конец XVIII — середрша XIX в.), дарвршовский (середрша — конец XIX в.) и 
последарвршовский (XX в.)-

Каждый этап характеризуется господством того или ршого мировоззре
ния. Так, в додарвиновский этап преобладало учение о неизменяемости ви
дов, наиболее ярким выразителем которого был Ж. Кювье. Этому предше
ствовало время первых описаний ископаемых организмов, выполненных в 
духе достижений и требований того времени. Таковые имелись, например, у 
К. Лршнея и в диссертащш его ученика Х.Фогта (1745), посвященной иско
паемым кораллам Балтики, где впервые были изображены силурийские ге- 
лиолитиды. Однако уже в додарвршовский этап Ж.Бюффон и Ж.-Б.Ламарк 
высказывали идеи об изменяемости видов.

Додарвиновский этап палеонтологии

Этот этап (конец XVIII — середина XIX в.) связан с именами многих 
ученых; четверых из них считают родоначальниками основных научных 
направлений; английского инженера-геолога В.Смита (1769—1839; осно
вы стратиграфии) и французских естествоиспытателей Ж .-Б.Ламарка 
(1744—1829; палеозоология беспозвоночных), Ж.Кювье (1769—1832; палео
зоология позвоночных), А.Броньяра (1801 — 1876; палеоботаника). Следует 
подчеркнуть, что изучение вымерших организмов с самого начала имело два 
аспекта: биологический (природа объекта) и геологический (нахождение ис
копаемых в определенной последовательности в земных слоях). Именно пос
ледняя особенность ископаемых в начале XVIII в. послужила основой для ус
тановления времени библейского потопа, а отсюда и возраста Земли. Второй 
раз ископаемые как индикаторы возраста отложений бьиіи использованы в са
мом общем виде профессором Горной академии в Саксонии А. Вернером (1750— 
1817) и детально с внедрением в практическую деятельность человека — В. Сми- 
TOM (см. с. 32).

Основатели науки палеонтологии. Основы палеонтологии как науки были 
заложены почти одновременно тремя французскими натуралистами Ж.-Б.Ла- 
марком, Ж.Кювье и А.Броньяром.

Жан-Батист Ламарк (1744—1829) стал систематически заниматься ес
тествознанием с 1793 г., после получения места профессора естественной ис
тории в Ботаническом саду Парижа. Самыми знаменитыми трудами Ламар
ка являются «Философия зоологии» (1809, И томов) и «Естественная исто
рия животных и растений» (1815—1822, 7 томов). Ж.-Б.Ламарк не только раз
вил идеи своих предшественников, в том числе Ж. Бюффона, о постепен
ных переходах между организмами, но и предложил новую трактовку истории 
органического мира. Основные положения учения Ламарка: 1) виды суще
ствуют в течение определенного интервала времени и постепенно перехо
дят один и другой; 2) общий путь истории развития органического мира — 
постепенное градуированное усложнение (развитие от низших к высшим) — 
принцип градации; 3) изменчивость видов, или приобретение новых призна
ков, связана с влиянием внешней среды и с упражнением или неупражне-
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нием органов (первый закон 
Ламарка — закон изменчи
вости); 4) приобретенные 
изменения передаются по
томкам через наследствен
ность (второй закон Ламар
к а — закон наследования). 
Учение Ламарка представ
ляет собой первую эволюци
онную концепцию, назван
ную ламаркизмом (по ана
логии с дарвинизмом). Идеи 
Ламарка не получили под
держки у современников, 
многие считали их безумны
ми. Ч. Дарвин в одном из 
писем писал: «Я почти убеж
ден (в протршоположность 
мнению, с которым я начал 
работу), что виды (это рав
носильно признанию в 
убийстве) не неизменны... 
Вьшоды не так уж далеки от 
его (Ламарка) выводов, 
хотя способы изменений 
совершенно другие» (И з
бранные письма. М., 1950. 
е . 30). В настоящее время 
Ж.-Б.Ламарка считают од

ним из основателей учения об изменчивости видов и идейным предшествен
ником Ч. Дарвина. Вопросы соотношения внешней среды, образа жизни, из
менчивости и ее наследования, поднятые Ламарком, до сих пор актуальны.

Ж.-Б.Ламарк заложил основы палеозоологии беспозвоночных, которых 
он интенсивно изучал и включил в свою систематику и «Учение о развитии 
органического мира». С его именем связаны первые описания таких широ
ко известных родов ископаемых беспозвоночных, как фораминиферы — 
Nodosaria, Lenticulina, Rotalia, Nummulites-, кораллы — Catenipora, Favosites, 
Alveolites, Sarcinula, Calceola, Cyelolites, Stylina; гастроподы — Turritella, 
АтриШпа, Lymnaea] двустворки — Nueula, Cueullaea, Plieatula, Gryphaea, 
Modiolus, Сургіпа, Dieeras, Hippurites, Radiolites', аммониты — Turrilites, Baeulites; 
морские ежи -  Clypeaster и  т. д.

Жорж Кювье (1769—1832) начал систематически заниматься естествоз
нанием с 1795 г., почти одновременно с Ламарком, а в 1802 г. стал профессо
ром сравнительной анатомии в том же Ботаническом саду Парижа, где ра
ботал Ламарк. Научная деятельность Ж.Кювье вызывала у современников 
неизменное признание и восхищение. Историю органического мира Кювье 
рассматривал совершенно иначе, чем Ламарк. Он, как и К.Линней, считал, 
что виды неизменны и постоянны. Вместе с тем Кювье видел, что ископае
мые разных слоев отложений отличаются друг от друга. Он предложил такое

Жан-Батист Ламарк (1744—1829)
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объяснение: отличия иско
паемых от слоя к слою свя
заны с периодическими ре
волюциями, после которых 
старое исчезает и возникает 
новое; постепенных перехо
дов не существует. Это 
объяснение сразу приобрело 
многочисленных сторонни
ков.

Ж.Кювье в своих рас
суждениях об изменениях 
органического мира исполь
зовал слово «революция»
(лат. revolutio — переворот, 
перестройка), реже его экви
валент «катастрофа» (греч. 
katastrophe — переворот, по
ворот). Впоследствии его 
объяснение развития орга
нического мира стали назы
вать «теорией катастроф». В 
дальнейшем понятие «ката
строфа» перестали связы
вать с неизменностью ви
дов, а стали использовать его 
в различных сочетаниях, 
обычно как «неокатастро- 
физм» — для объяснения
массовых вымираний, особенно значительных на рубеже ордовика и  силу
ра, палеозоя и мезозоя, мезозоя и кайнозоя.

Ж. Кювье был блестящим ученым, и его положительное научное насле
дие велико, особенно в области сравнительной анатомии. Он добьш и про
работал огромное количество фактов, которые он «назвал, классифициро
вал и описал» согласно своему девизу, и, кроме того, на их основании вывел 
целый ряд закономерностей и законов. С именем Кювье связан закон кор
реляции органов, заключающийся в том, что органы и функции организма 
взаимосвязаны и составляют целостную систему (первый принцип Кювье), 
соответственно приспособленную к определенным условиям существования 
(второй принцип Кювье). На основании закона корреляции он восстановил 
строение многих ископаемых позвоночных. Кювье ввел в биологию поня
тие «план строения», которому подчиняется разнообразие организмов. Для 
планов строения он предложил таксономическую единицу «тип». Кювье раз
работал также целостную систематику животных, известных в то время.

Ж.Кювье является основоположником палеозоологии позвоночных. Им 
описаны и реконструированы многочисленные ископаемые позвоночные, в 
том числе впервые установлены роды: Semnopithecus (обезьяны), Lagomys (зай
цеобразные), Allactaga (тущканчиковые), Eligmoodontia (хомяковые). Mephitis 
(скунсы), Mastodon (хоботные) и  т.д. Кювье сгруппировал ископаемых и со-

Жорж Кювье (1769-1832)
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Адольф Броньяр (1801—1876)

Временных позвоночных 
в четыре фауны: 1) пре
смыкающиеся, 2) галеоте- 
рии, анаплотеррш, 3) мле
копитающие: мастодон
ты, мамонты, мегатерии, 
4) современные виды 
плюс человек. Сравни
тельно-анатомические и 
палеонтологические рабо
ты Ж.Кювье, а также уста
новленные им закономер
ности были тщательно уч
тены Ч.Дарвином и сыг
рали положительную роль 
в развитии эволюционно
го учения.

Становление палеон
тологии растений, т.е. па
леоботаники, связано с 
именем французского 

ботаника Броньяра (1801—1876), описавшего и предложившего пер
вую единую систематику и историю развития ископаемых растений (1828— 
1838).

Ж.-Б.Ламарк, Ж.Кювье и А.Броньяр использовали ископаемых для оп
ределения относительного возраста вмещающих пород и реконструкций ус
ловий обитания (глубина бассейна, палеоклимат). Они также давали оценку 
продолжительности существования Земли как планеты.

Палеонтология в России. В России в додарвиновский период первые на
учные работы по палеонтологии и стратиграфии принадлежат X. Панд еру, 
П.М.Языкову, Г.И.Фишеруфон Вальдгейму.ХЯакде/>разработал палеонто
логически обоснованную стратиграфию кембрия и ордовика окрестностей 
Петербурга и привел 200 рисунков ископаемых (1830). Он открыл также но
вую группу ископаемых — конодонтов, которые имеют большое стратигра
фическое значение в современных исследованиях палеозоя. П.М.Языков 
(1832) впервые палеонтологически обосновал стратиграфию юры и мела По
волжья и ввел русские эквиваленты иностранных терминов и латинских на
званий, такие, как ярус, брюхоногие и головоногие моллюски, плеченогие. 
Г.И.Фишер фон Вальдгейм (1771—1853) занимался биостратиграфией и фау
ной палеозоя и мезозоя Подмосковья (1837). Он впервые описал такие изве
стные роды ископаемых, как фораминиферы -  Fusulina, Streblus; кораллы — 
Chaetetes, Halysites] двустворки — Amphidonta-, брахиоподы -  Choristites и т.д. 
В 1805 г. Фишер фон Вальдгейм основал Московское общество испытателей 
природы (МОИП).

В начале XIX в. в России были изданы первые два учебника: по палеозо
ологии беспозвоночных — «Конхиология...» (греч. conche — раковина) и па
леоботанике — «Сокращенное руководство к систематическому определению 
ископаемых растений...», катшсшяый Я.Г.Зембницкимв 1831 и 1833 гг. соот
ветственно. Зембницкий перевел многие латинские и латртизированные тер
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мины, а также названия родов и видов, приведя для них русские эквивален
ты (например: Lepidodendron — чешуедрев, Sphenopteris — клинокрыл).

Изучение ископаемых в России в XIX в. постепенно приобрело биоло
гическое направление, но биостратиграфические аспекты при этом обяза
тельно сохранялись (К.Ф. Рулье, Э . И .Эйхвальд и др.) • Ф. Рулье (1814—1858) 
был сторонником изменяемости видов. Изучая ископаемых Подмосковья, он 
подчеркивал, что история развития мира живого связана с историей нежи
вого мира. Рулье дал первые палеоэкологические и палеоклиматические ре
конструкции юры Подмосковья.

Э.И.Эйхвальд (П95—1^76) собрал и описал коллекцию ископаемых Рос
сии, включающую беспозвоночных, позвоночных и растения всего фанеро- 
зоя. Он издал книгу о них под названием «Палеонтология России» на рус
ском и французском языках (1860—1868). Экспозиция коллекции Эйхвальда, 
первого единого собрания ископаемых России, была развернута в Петербур
гском университете, где она хранится на кафедре исторической геологии и в 
настоящее время. Ценность коллекции была ясна уже его современникам, 
недаром миллионер Пибоди хотел приобрести ее для амержанского музея.

Дарвиновский этап палеонтологии

Tеоретические и практические достижения палеонтологии как науки тес
но связаны на этом этапе (середина — конец XIX в.) с общими успехами био
логии. К середине XlX в. натуралисты-биологи установили много закономер
ностей в строении и развитии живого, в том числе (кроме упомянутых выше): 
отсутствие резкой границы между животным и растительным миром 
(Ж.Бюффон); клеточное строение, становление зародышевых листков 
(Х.Пандер); закон соответствия зародышей высших и низших животных и 
закон о последовательности закладки признаков в эмбриогенезе от общих к 
частным (К.М.Бэр); значение изменчивости и наследственности в выведе
нии новых разновидностей растений и животных.

Чарльз Дарвин (1809—1882) приступил к планомерным работам по есте
ствознанию с 1831 г., исполняя в течение пяти лет обязанности штатного на
туралиста на научно-исследовательском корабле «Бигл». Материалы плава
ния определили направление всех дальнейших работ Дарвина и легли в 
основу его учения, названного впоследствии теорией эволюции, или дарви
низмом. Эволюция, т.е. процесс исторического развития органического мира, 
может происходить, как установил Дарвин, только при сочетании трех не
пременных условий: изменчивости, наследственности и естественного от
бора. Эта триада условий является целостным движущим фактором эволю
ции. Так, если предположить, что изменчивость отсутствует, то естественный 
отбор проявляется альтернативно, или все уничтожая как неприспособлен
ное к существованию, или все сохраняя, но до определенного времени, пока 
не изменятся условия. В любом случае развитие невозможно. В действитель
ности наблюдается непрерывное развитие органического мира, выражающе
еся в появлении и вымирании различных групп организмов, образующих про
странственные и временнйіе биоценозы и биоты, определяющие развитие 
биосферы в целом.

Основные идеи своей теории Ч.Дарвин изложил в записных книжках уже 
в возрасте тридцати лет. Полный развернутый вариант был опубликован спус
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тя двадцать лет, в 1859 г., в книге «Происхождение видов». Для разработки 
эволюционного учения Дарвин привлек и палеонтологический материал. Вы
воды, к которым он пришел, можно суммировать следующим образом: 1) если 
вид однажды исчез, то он не возникнет вновь (закон о необратимости эво
люции); 2) более специализированная организация потомков, лучше приспо
собленная к окружающей среде, приводит ко все более усложненным фор
мам (причина прогрессивной эволюции); 3) определенные организмы могут 
существовать в определенных условиях, поэтому эволюция является по сво
ей сути приспособительной, скоррелированной с условиями обитания (адап
тивная эволюция); 4) расхождение, или дивергенция, признаков происходит 
путем расщепления признаков от одной предковой формы (монофилетичес- 
кая эволюция); 5) в ископаемом состоянии сохраняется незначительное чис
ло организмов (неполнота геологической летописи).

Теория Ч.Дарвина явилась мошрным импульсом к дальнейшим исследо
ваниям в этом направлении, позволившим обосновать, детализировать и рас
крыть ряд неизвестных ранее закономерностей, а некоторые заключения в 
дальнейшем пересмотреть. Но незыблемым осталось основное содержание 
эволюционной теории, заложенной Дарвином: развитие органического мира 
осуществляется через триаду — изменчивость, наследственность, отбор.

Из современников Ч.Дарвина самым настойчивым пропагандистом и за
щитником его теории стал Т.Г.Хаксли (вторая транскрипция — Гекели), хотя 
до работ Дарвина он придерживался взглядов Линнея и Юовье о неизменяе
мости видов. К научным заслугам Г./’.Лаіссли(1825—1895) следует отнести ус
тановление родственных связей между медузами и полипами, доказательство 
происхождения птиц от пресмыкающихся, опровержение гипотезы о про
исхождении черепа позвоночных от видоизмененных позвонков и ряд дру
гих научных положений.

Для дарвиновского этапа развития палеонтолопш характерно фактичес
кое обоснование теоретических основ эволюционной палеонтологии. Во вто
рой половине XIX в. трудилась блестящая плеяда естествоиспытателей: В.Ва- 
аген, М.Неймайр, В.О.Ковалевский, Л.Долло и др. Особое внимание было 
обращено на послойное изучение ископаемых, что позволило построить фи
логенетические ряды развития вымерших животных. Одно из таких иссле
дований было проведено В.Ваагеном (Waagen, 1869) по юрским аммонитам. 
При этом Вааген призывал не путать изменчивость организмов в простран
стве (разновидность) с их изменениями во времени (мутация — термин Baa- 
гена). Смена мутаций, как считал Вааген, может служить основой зональной 
шкалы.

Общеизвестны исследования венского палеонтолога и геолога М.Ней- 
майра (1845—1890), принявшего эволюционную теорию Ч. Дарвина и под
крепившего ее собственными наблюдениями. «Ни в одной области естествоз
нания учению о происхождении видов не суждено оказать большего влияния, 
как в палеонтолопш, которая призвана дать историю органической жизни и 
наблюдать постепенное развитие ее» (Неймайр, 1889. С.6). Изменяемость 
видов показана М. Неймайром на раковинах брюхоногих моллюсков, пос
ледовательно собранных из неогеновых отложений Западной Славонии. Он 
изобразил временной ряд форм рода Paludim, у которых отчетливо видна как 
унаследованность формы и скульптуры при переходе от одной формы к дру
гой, так и резкое отличие крайних членов этого ряда. Причиной изменчиво
сти М.Неймайр считал влияние окружающей среды.
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в России одним из первых ученых, воспринявших учение ЧДарвина, был 
В. О.Ковалевский (1842—1883), который использовал палеонтологические дан
ные для подтверждения дарвиновской теории. Объектом исследования 
В.О.Ковалевского явились ископаемые копьггные, при изучении которых зат
рагивались проблемы морфофункционального анализа скелетных остатков, 
выявлялись связи между строением скелета животного со средой обитания, 
закладывались основы науки, позднее названной «палеоэкология».

В.О.Ковалевский создает новую классификацию копытных, доказывает 
их происхождение от общего предка, устанавливает принцип радиации. Во 
всех его исследованиях вопросы о факторах эволюции рассматривались с точ
ки зрения естественного отбора. Его методы анализа ископаемого материа
ла положены в основу достижений эволюционной палеонтолопш.

Последователем В.О.Ковалевского в области палеонтолопш позвоноч
ных был бельгийский исследователь Л.Д0ЛЛ0 (1857—1931), убежденный дар
винист. Одна из его работ — «Законы эволюции» (1893) — содержала теоре
тические обобщения, развивавшие эволюционную палеонтологию и 
подкреплявшие учение Дарвина. JI .Долло сформулировал мысль о прерыви
стости эволюции, т.е. о наличии в ходе развития резких скачков. Он пояс
нил свою мысль следующим образом. Увеличение длины тела позвоночных 
может идти как за счет вытягивания отдельных позвонков, так и за счет воз
растания числа позвонков. Во втором случае постепенность исключена, воз
можно лишь скачкообразное развитие. Вторая высказанная Л.Долло законо
мерность касается ограниченности эволюции и сводится к тому, что организм 
после прохождения определенного цикла непременно вымирает. Ш ироко
му кругу естествоиспытателей Л.Долло известен как автор закона о необра
тимости эволюции, т.е. о невозможности возврата потомков к состоянию, 
характерному для предков. Впоследствии появились факты, подтвердившие 
возможность частичного возврата к предковому состоянию.

После организации в 1882 г. Геологического комитета, во главе которо
го стал выдающийся геологи палеонтолог А. П. Карпинский, было начато си
стематическое изучение геологического строения территории России. Иссле
дования на юге России и в Сибири положили начало накоплению 
отечественного материала по ископаемым позвоночным.

Последарвиновский этап палеонтологии (XX в.)

Теория Дарвина явилась основой эволюционной палеонтолопш и при
вела к тому, что у ископаемых стали рассматривать всевозможные аспекты 
развития, начиная от индивидуального развития особи и кончая историчес
ким развитием органического мира и биосферы в целом. Несмотря на совре
менные достижения палеонтологии, молекулярной биолопш, генетики, ци
тологии, три основных положения учения Ч.Дарвина (изменчивость, 
наследственность, отбор) остаются незыблемыми.

Выдающаяся роль в становлении отечественной эволюционной палеон
тологии принадлежит А.А.Борисяку { І Ш —1944), крупнейшему ученому—па
леонтологу и геологу, одному из организаторов науки в СССР, превосход
ному педагогу.

Научная деятельность А.А.Борисяка в области палеонтолопш была по
священа изучению различных групп палеогеновых — четвертичных млеко
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питающих; копытных (носороги, «индрикотериевая» фауна Казахстана, ло
шади, халикотерии), хоботных, пещерных медведей, моржей и других иско
паемых из разных районов страны.

На протяжении всей жизни А.А.Борисяк последовательно отстаивал 
взгляд на палеонтологию как на самостоятельную биологическую науку, а не 
только как на «служанку геолопш» (палеонтологический метод), что нашло 
отражение в его научной, научно-организационной и учебно-организацион
ной работе. В различные периоды жизни он трудился в Геологическом ко
митете, преподавал на кафедре палеонтологии (1898—1899), а позднее на ка
федре исторической геологии (1911 — 1930) Ленинградского горного 
института, основал и возглавлял Палеонтологический институт АН СССР 
(1930—1944) и кафедру палеонтологии Московского государственного уни
верситета (1939—1944). Педагогическая работа A A Борисяка неразрывно свя
зана с созданием учебников по палеонтолопш и исторической геолопш, по
лучивших широкое признание и выдержавших несколько изданий. Более 
подробно история палеонтолопш изложена в книге «Современная палеон
тология» (1988, ч. I).

РАЗДЕЛЫ ПАЛЕОНТОЛОГИИ

в настоящее время вьщеляют более 25направлений, которые в палеонто
лопш  принято называть разделами. Они составляют два основных блока. В 
первый блок входят палеозоология (палеонтология) беспозвоночных, палео
зоология (палеонтология) позвоночных, палеоботаника, палеонтологические 
проблематики, микропалеонтология, протистология, докембрийская биота, 
палеоневрология, молекулярная палеонтология, палеоэкология и экогенез, 
эволюционная палеонтология, палеофаунистика, пал ео флористика, 
палеобиогеография, геобиология, бактериальная палеонтология, тафономия, 
актуопалеонтология, палеоихнология, биоминерализация, фоссилизация, па
леобиогеохимия. Эти разделы составляют основное содержание и фундамент 
палеонтологии.

Второй блок разделов связан с практическим применением палеонтоло
гии в геологии. В него входят биостратиграфия, экостратиграфия, кжімато- 
стратиграфия, событийная стратиграфия, секвентная стратиграфия. Более 
половины разделов оформилось во второй половине XX в., и разработка их 
продолжается до сих пор.

Основные разделы палеонтологии, палеозоология и палеоботаника, свя
заны с монографическими описаниями и систематизацией (систематикой) 
ископаемых организмов. Палеозоология и палеоботаника представляют со
бой тот фактологический базис, на который опираются другие разделы па
леонтологии. По аналогии с пищевой пирамидой это разделы-«продуценты». 
Производными от этих двух разделов являются палеозоология беспозвоноч
ных, палеозоология позвоночных, палеонтологические проблематики, мик
ропалеонтология, протистология, докембрийская биота, палеоневрология, 
спорово-пыльцевой анализ. Эти разделы подробно охарактеризованы во мно
гих учебниках и сводках, поэтому останавлжаться на них мы не будем.

Молекулярная палеонтология изучает молекулярный состав различных 
структур вымерших организмов. Есть интересные результаты. Так, напри
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мер, изучение нуклеотидных последовательностей ДН К яиц динозавров 
показало их общность с беспозвоночными животными, высшими растения
ми и грибами.

Палеоэкология и экогенез — этот раздел занимается взаимоотношением 
древних организмов со средой обитания. Среда обитания состоит из двух со
ставляющих — биотической (биологической) и абиотической. Биотическая 
среда обитания складывается из взаимоотношений организмов друг с дру
гом. Основные взаимоотношения являются трофическими, т.е. определяются 
пищевыми связями (см. рис. 5). Абиотическая среда обитания характеризу
ется физико-географическими параметрами, в пределах которых существу
ют организмы. Для реконструкции древней абиотической среды обитания 
необходимо анализировать летологические, тафономические и физико-гео
графические особенности местонахождений с ископаемыми организмами. 
Таким образом, палеоэкология использует наряду с палеонтологическими 
данными и результаты таких дисциплин и разделов, как летология, тафоно- 
мия, палеогеография и палеокжіматология. Палеоэкология, как правило, изу
чает взаимоотношения со средой обитания групп организмов, а не отдель
ные организмы. Для реконструкции строения и общего вида ископаемого 
организма, а также его образа жизни и условий обитания в палеоэколопш (и 
не только!) используют морфофунщиональный анализ (греч. morphe — образ, 
вид, форма; яат. functio — исполнение). Например, у простейших шаровид
ная форма раковинки с шипами указывает на планктонный образ жизни; у 
позвоночных торпедообразная форма тела с боковыми и хвостовым плавни
ками свидетельствует о нектонном образе жизни и т.д.

Разделы «Эволюционная палеонтология», «Палеофаунистика (и фауно- 
генез)», «Палеофлористика (и флорогенез)», «Палеобиогеография», «Геоби
ология» представляют собой синтез палеонтологических данных более вы
сокого масштаба, чем палеоэкология и экогенез. Масштаб обобщения в этих 
разделах постепенно становится глобальным (планетарным). Эволюционная 
палеонтология изучает процесс изменения органического мира во времени. 
Объектами изучения являются как отдельные организмы, так и определенные 
совокупности (популяции, виды, роды, вплоть до типов, царств и надцарств). 
Палеофаунистика {палеофлористика) изучает исторически сложившуюся со
вокупность животных (растений) определенного пространственно-временного 
интервала. Таким образом, основным объектом изучения в палеофаунистике 
и палеофлористике является биота и ее изменение во времени и пространстве 
{Фауногенез, Флорогенез).

Палеобиогеография TtCHO связана с палеофаунистикой и палеофлористи
кой. Палеобиогеография занимается закономерностями пространственного 
распределения ископаемых фаун и флор. Объектами изучения являются со
вокупности организмов разного систематического ранга (от вида до отря
да) и объединяющие их биоты. По биотам вьщеляют палеозоогеографичес- 
кие (палеофитогеографические) надобласти (царства), области, провинции 
с привязкой их к палеоклиматическим поясам. Например, систематический 
состав палеофитной наземной флоры (карбон—пермь, ранний триас) позво
ляет выделить пять областей: Еврамерийскую, Катазиатскую, Ангарскую, Cy- 
бангарскую и Гондванскую. Первые две области находятся в тропическом 
палеоклиматическом поясе, а последние три к северу и югу от нее — в уме
ренных палеоклиматических поясах — в бореальном и потальном. Палео
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биогеография изучает также изменение ареала распространения той или иной 
группы организмов начиная с вида. Изменение пространственного распреде
ления вида и некоторых надвидовых категорий во времени позволяет по их 
ареалам фиксировать неоэндемиков, регионалов, полирегионалов, провинци
алов, полипровинциалов и постэндемиков.

Геобиология изучает эволюцию биосфер геологического прошлого пла
неты и взаимоотношения биосфер с геосферой, литосферой и атмосферой 
во времени и пространстве. Геобиология представляет собой завершающий 
синтез данных почти всех разделов палеонтологии и результатов исследова
ний в других науках (химия и геохимия, физика и физхимия и т.д.).

Бактериальная палеонтология изучает ископаемые бактерии, цианобион- 
ты (цианобактерии) и подобные им нано- и микрофоссилии. Исследования 
сосредоточены на микробиальных сообществах и их жизнедеятельности, тес
но связанных с нефтегазонакоплением, рудогенезом, палеобиогеохимией, 
процессами биоминерализации, фоссилизации и осадконакопления. Па
раллельно бактериальная палеонтология изучает морфологию и химичес
кий состав сохранившихся оболочек ископаемых и современных бактерий, 
цианобионтов и одноклеточных грибов, а также бактериоморфные микро
фоссилии, обнаруженные в метеоритах. Некоторые метеориты имеют воз
раст более 4,6 млрд лет, что превьшіает возраст самых древних пород Земли. 
Задачи, проблемы и достижения данного раздела обобщены в сводке «Бак
териальная палеонтология» (2002), включающей главы: современные бакте
рии и бактериальные сообщества; цианобактерии, цианобактериальные со
общества, маты, биопленки; цианобактериальные маты — аналоги ископаемых 
строматолитов (лабораторное моделирование); строматолиты; эксперименты 
по фоссилизации (фосфатизация, окремнение); ископаемые бактерии и  бакте
риальные биопленки; некоторые ископаемые микробные сообщества (раннеар
хейские ископаемые бактерии, окремненные микрофоссилии, фосфориты, 
боксрггы); ископаемые бактерии, осадкообразование и рудогенез; цианобак
териальные маты — источник материнского вещества нефти; шунгиты — 
модельный объект для изучения глобулизации; минерализованные свиде
тели существования гидротермальной эндобиосферы; бактериальная пале
онтология и астробиология (исследование внеземного вещества, жизнеспо
собные экосистемы криолитосферы, длительный анабиоз микроорганизмов 
в ледниках Центральной Антарктиды); развитие жизни на Земле. Из этого пе
речня видно, что бактериальная палеонтология находится на стыке многих 
наук и перспективы ее использования многогранны.

Один блок исследований объединяет разделы «Биоминерализация», 
«Фоссилизация» и «Палеобиогеохимия». Биоминерализация изучает процес
сы образования минеральных скелетов у организмов различного эволюци
онного уровня от бактерий до человека. Фоссилизация исследует физико-хи
мические процессы, происходящие при переходе организма в ископаемое 
состояние, и конечный результат этих процессов (см. с. 68). Палеобиогеохи
мия обобщает результаты био минерализации, фоссилизации и литогенеза.

Разделы «Тафономия», «Актуопалеонтология» и «Палеоихнология» вхо
дят в группу исследований, включающих некоторые направления предыду
щего блока. Тафономия изучает стадии посмертного захоронения организмов 
вплоть до ископаемого состояния (подробнее см. с. 57). Актуопалеонтология 
является частью тафономии, изучающей посмертные изменения современ
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ных (но не ископаемых) организмов на поверхности субстрата до их погре
бения в осадок. В круг вопросов входят выяснение причин смерти, фикса
ция изменения положения и целостности умерших организмов в результате 
мышечных сокращений, работы падалеедов и микроорганизмов, направле
ние и скорость течения и т.д. Палеоихнология изучает норы, следы и продук
ты жизнедеятельности, оставленные древними животными.

Разделы «Биостратиграфия», «Экостратиграфия», «Климатостратигра
фия», «Событийная стратиграфия» и «Секвентная стратиграфия» связаны с 
использованием ископаемых в практической геологии по расчленению и кор
реляции различных пород и отложений. Эти разделы используют разнооб
разные возможности палеонтологического метода. Конечным результатом 
является создание единой шкалы геологического времени для планеты Зем
ля.

Биостратиграфия занимается расчленением и корреляцией отложений 
по ископаемым организмам. Основой биостратиграфических исследований 
является фундаментальный закон необратимости эволюции (потомки не воз
вращаются к морфофизиологической целостности предков). Уже на первых 
этапах развития геологии было замечено, что ископаемые от слоя к слою 
вверх по разрезу изменяются, и это позволило выделить определенные пос
ледовательные отрезки геологического времени, получившие собственные 
имена (кембрий, ордовик и др.). Палеобиологический, или палеонтологичес
кий, метод стал основным при построении международной геохронологи
ческой (стратиграфической) шкалы.

Экостратиграфия расширила диапазон биостратиграфических работ. 
Конечная цель экостратиграфии — реконструировать экологическую модель 
палеобассейна ріли наземного ареала и увязать в единую пространственно- 
временную конструкцию различные батиметрические, гипсометрические, 
ландшафтные и другие зоны.

Событийная стратиграфия обобщает биостратиграфические, экостратиг- 
рафические и другие палеонтологические и геологические исследования. Для 
создания единого геохронологического (и корреляционного) каркаса прово
дится изучение развития биосферы и составляющих ее биот в плане появле
ния, вымирания и миграции. Событийная стратиграфия тесно связана с ка
узальной стратиграфией, восстанавливающей причины того или иного 
события. Причины, как правило, являются глобальными, но масштаб и ха
рактер их проявления зависят от региона. В фанерозойской истории наблю
даются пять глобальных массовых вымираний и соответственно смена пяти 
биосфер и т.д.

Климатостратиграфия проводит расчленение и корреляцию неоген-чет
вертичных отложений по изменению климата (похолодание—потепление) 
с помощью количественного анализа холодолюбивых и теплолюбивых форм. 
Основные объекты изучения представлены группами организмов, четко ре
агирующих на изменения температуры. Для морских отложений такими груп
пами являются планктонные фораминиферы, кокколетофориды, диатомо
вые водоросли; для континентальных — спорово-пыльцевые комплексы и 
насекомые.

Секвентная стратиграфия занимается расчленением и корреляцией мор
ских отложении на основе стратиграфических подразделений, ограниченных 
перерывами. Такие стратиграфические подразделения назьшают секвента-
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ми. Выделяют секвенты первого, второго и более низких порядков. Переры
вы связаны с трансгрессивно-регрессивными циклами и изменениями по
ложения уровня моря, зависящими от тектонических процессов. Перерывы 
фиксируют по поверхности размьша, геологическим несогласиям, по лито
логии и данным сейсморазведки. Однако возраст и длительность перерывов 
в осадконакоплении устанавливают прежде всего по смене органических ос
татков, т.е. с помощью палеонтологического метода.

Таким образом, новые разделы палеонтологии, возникшие во второй по
ловине XX в., связаны с синтезом, обобщающим результаты многих направ
лений палеонтологии и других дисциплин. Конечная цель палеонтологии — 
реконструкция биосфер прошлого и выяснение закономерностей их разви
тия на планете Земля. В настоящее время эти вопросы приобретают все боль
шее значение в связи с агрессивной деятельностью человека, приводящей к 
разрущению современной биосферы. Кроме того, при освоении планет че
ловек столкнется с другими биосферами, а исходной моделью для сравне
ния являются биосферы Земли.

С этой точки зрения интересно открытие так называемой «эндобиосфе
ры», представляющей собой сообщество микроорганизмов гидротермальных 
систем глубоких слоев литосферы. Жизнедеятельность эндобиосферы не за
висит от солнечного света и атмосферы, она базируется на углеводородах, 
поступающих из недр Земли. Возможно, самая древняя биосфера была имен
но такой, а приповерхностные биосферы появились позже. Палеонтология 
обладает достаточным фактическим материалом, интересными теоретичес
кими обобщениями и разнообразными методиками для реконструкции за
кономерностей развития биосфер Земли.

История становления различных разделов палеонтологии отражает обьи- 
ный путь исследований от фактов к обобщению и снова к фактам на базе но
вых методик и методологий, а затем к новым обобщениям. Разделы палеон
тологии тесно связаны друг с другом. Результаты и достижения одних 
разделов влияют на ход исследований и конечные результаты других разде
лов. В XXI в. возможен расцвет раздела «Космопалеонтология», для которо
го американцы в 1998 г. предложили термин «Астропалеобиология». Иссле
дования Марса и других планет земной группы, а также астероидов и 
метеоритов указывают, что за космопалеонтологией большое будущее. Этот 
раздел тесно связан с разделом «Бактериальная палеонтология».

ПАЛЕОНТОЛОГИЯ И ЭВОЛЮЦИЯ

Открытие большинства закономерностей развития органического мира 
связано с изучением современного живого мира. Многие закономерности на
ходят подтверждение и на ископаемых объектах. Некоторые проблемы эво
люции нашли свое решение сначала на ископаемом, а затем на современ
ном материале. Палеонтология изучает развитие органического мира в 
огромном диапазоне времени, охватывающем около 4 млрд лет.

Триада Ч.Дарвина: изменчивость, наследственность, естественный отбор. 
Эволюция (лат. evolutio — развертьшание) как процесс исторического разви
тия органического мира может осуществляться только при совместном про
явлении изменчивости, наследственности и естественного отбора (Ч.Дарвин,
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1859). Каждый из этих факторов был известен и до Дарвина. Они входили 
составными частями в различные эволюционные учения. Так, Ж.-Б. Ламарк 
(1809) придавал первостепенное значение изменчивости (изменениям), на
следственности и употреблению—неупотреблению (упражнению—неупраж- 
нению) органов. О естественном и искусственном отборе также было извес
тно до Дарвина. Заслуга Дарвина заключается в доказательстве того, что 
триада «изменчивость — наследственность — естественный отбор» является 
целостным движущим фактором эволюции.

Компоненты триады взаимозависимы и взаимосвязаны. Выпадение лю
бого из трех факторов приводит к остановке развития органического мира. 
Если представить, что отсутствует изменчивость, то «естественному отбору» 
выбирать нечего и наследуется что есть. И все-таки отбор происходит, но 
жестко альтернативно: либо на уничтожение организма как непригодного для 
существования, либо на выживание до тех пор, пока позволяют условия, а 
когда они становятся неприемлемыми, гибель неизбежна. При отсутствии 
наследственности не только не сохраняются появившиеся изменения, но 
и сам организм как единая сбалансированная система становится нере
альным. При отсутствии отбора разнообразие, возникшее в результате из
менчивости и закрепленное наследственностью, не будет лимитировано, раз
витие органического мира должно прекращаться. Тем не менее весь совре
менный и ископаемый материал свидетельствует, что развитие органичес
кого мира идет непрерывно, но осуществляется с разной скоростью. В этом 
поступательном процессе имеются периоды расцвета и упадка. При этом 
сложность и разнообразие живых систем в целом увеличиваются как на орга- 
низменном уровне, так и на уровне биоценозов, биот и биосферы. Достиже
ния генетики, молекулярной биологии и популяционной биологии не опро
вергли триаду Ч.Дарвина, а еще более укрепили ее, но уже на другом уровне 
исследований, раскрыв многие механизмы взаимодействия изменчивости, 
наследственности и естественного отбора.

Изменчивость является общим свойством существующей материи, так 
как связана с анизотропией мира вообще (греч. anisos — неравный; tropos — 
свойство). Особенность изменчивости в биологических системах — это спо
собность существовать в разных сочетаниях. Ни по одному признаку в сис
темах нет абсолютного равенства, но всегда есть различия разного масштаба 
и происхождения, приводящие к появлению разнообразнейших комбинаций. 
Существует несколько подходов к классификации изменчивости биологичес
ких объектов, отдельные положения которых частично совпадают. По одной 
из классификаций изменчивость может быть индивидуальной, популяцион
ной, географической. В целом ее иногда называют внутривидовой. Ч.Дар- 
вин предлагал различать определенную и неопределенную изменчивость. По 
другой классификации им соответствует наследственная и ненаследственная 
(модификационная) изменчивость. Наследственная изменчивость связана с 
появлением новьи генотипов, наиболее известными из которых являются му
тации.

Противопоставление наследственной изменчивости модификационной 
оказалось несостоятельным. Модификационная изменчивость наследствен
но обусловлена, так как отражает генетически закрепленную норму реакции 
определенного вида на разные условия обитания. У одних видов норма ре
акции фенотипически разнообразна, у других нет. Модификационная измен
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чивость проявляется как экологическая, популяционная и географическая. 
Иногда говорят об онтогенетической изменчивости, подразумевая под ней 
различные возрастные стадии индивидуального развития. В данном случае 
лучше разграничить изменения, идущие во времени (онтогенез филоге
нез, астогенез филогенез), от тех, которые проявляются как конечный ре
зультат определенного состояния. На палеонтологическом материале наи
более убедительно расшифровываются индивидуальная и экологическая 
(модификационная) изменчивость.

Наследственность как свойство, где предыдущее состояние предопре
деляет последующее, столь же универсальна, как и изменчивость. В биоло
гических системах наследственностью назьшают способность передачи ин
формации от предка (-ов) к потомку (-ам) через генетический код (ДНК, 
РНК). Передача осуществляется при определенных внутренних состояниях 
и в конкретных условиях среды. Таким образом, передача изначально не за
страхована от сбоев, способных вызвать изменения в генотипической инфор
мации. Изменения в генотипе провоцируют все варианты изменчивости; как 
правило, они отражаются и в фенотипе. При изучении ископаемых наслед
ственность описьшают через морфологические признаки, унаследованные 
потомками от предков.

Естественный отбор как фиксация и право существования (или несуще
ствования) является наряду с изменчивостью и наследственностью таким же 
первичным условием бытия. Естественный отбор в биологических системах 
осуществляется разнообразно. Наиболее четко он проявляется при смене сре
ды обитания. Смена внешних условий приводит к гибели одних организмов, 
приспособлению других и изменению третьих. Среда выступает и как «су
дья» (естественный отбор), и как «творец» новых качеств (изменчивость). В 
результате естественного отбора на основе изменчивости и наследственнос
ти закрепляется расхождение признаков. Чем меньше изменчивость и исход
ное разнообразие, тем жестче идет естественный отбор. В любом случае одни 
биологические состояния сохраняются и изменяются, а другие исчезают. Воз
никают определенные направления развития, ограниченные как предьщу- 
щим морфофизиологическим состоянием, так и изменившимися условия
ми среды. Таким образом, естественный отбор упорядочивает и направляет 
развитие органического мира. На палеонтологическом материале естествен
ный отбор наиболее ярко проявляется при резком изменении среды, особен
но если оно происходит планетарно.

Онтогенез, астогенез, филогенез. Онтогенез (онтогения) — процесс разви
тия одиночного организма, возникшего при слиянии половых клеток. В на
стоящее время принято говорить, что онтогенез — это определенная програм
ма реализации генетического кода в определенных условиях. Соответственно 
различают генотип (сочетание генетических свойств на молекулярном уров
не) и фенотип (реализация генетического кода в конкретных условиях на 
организменном уровне). Онтогенез изучают как ршдивидуальное развитие 
целого организма, так и развитие его отдельных структур, последовательно 
фиксируя все стадии.

Онтогенез на ископаемом материале можно восстановить только по ске
летным остаткам, которые выступают как «регистрирующие структуры» ис
тории индивидуального развития. Но и скелеты подтверждают общие зако
номерности онтогенеза: 1) строение предьщущей стадии отличается от 
последующей; 2) процесс идет в основном по пути усложнения, реже упро
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щения; 3) в индивидуальном развитии частично сохраняются особенности 
строения предков; 4) последовательность предковых состояний соответствует 
исторической последовательности развития группы.

К настоящему времени онтогенез исследован у многих ископаемых. Бла
годаря этому удалось доказать разное систематическое положение многих 
организмов, имеющих сходное строение скелета на взрослой стадии. Онто
генезы ископаемых описьшают через разные особенности скелета. Напри
мер, у фораминифер учитьшают тип навивания, число и строение камер, 
скульптуру; у археоциат — появление второй стенки, септ, днищ (см. рис. 
126); у кораллов — заложение септ; у аммоноидей — усложнение лопастной 
лршии, появление скульптуры.

Астогенез (астогения) — процесс развития колониального организма, воз
никшего за счет бесполого размножения. Астогенез как явление и его ста
дии развития изучены на скелетах мшанок, колониальных кораллов и грап- 
толитов (см. рис. 147). Первый индивид колонии возникает за счет полового 
размножения, все остальные — за счет бесполого размножения первого ин
дивида, а затем и самих себя. В астогенезе колониальных животных, как и в 
онтогенезе одиночных, вьщеляют детскую, юношескую, взрослую и старчес
кую стадии развития.

Онтогенез и астогенез являются циклически направленными процесса
ми. Направленность обусловлена последовательной сменой одного состоя
ния другим, где последующая стадия принципиально отличается от преды
дущей (например, эмбриональная отпостэмбриональной, незрелая от зрелой 
и т.д.). Цикличность проявляется в том, что на взрослой (и старческой) ста
дии в определенные сезоны ритмично повторяются сходные морфологичес
кие признаки. Этот процесс назвали цикломорфозом. На ископаемом мате
риале он описан у хететоидей, а также у одиночных и колониальных кораллов. 
По числу ритмов в цикломорфозе можно определить продолжительность их 
жизни. Цикломорфоз позволил установить время накопления 8-метровой тол
щи тарусских известняков одного из районов Подмосковья. Оно превысило 
10 тысячелетий.

Филогенез (филогения) — процесс исторического развития группы орга
низмов от предков к потомкам, связанных родственными отношениями. Как 
филогенез рассматривают историю развития видов одного рода, родов одного 
семейства и т.д., вплоть до развития царств и органического мира в целом.

Соотношение онтогенеза и филогенеза, проявляющееся в том, что «в он
тогенезе повторяется филогенез», описывали многие ученые, особенно те, 
кто занимался эмбриологическими исследованиями. Уже в первой полови
не XIX в. наш соотечественник эмбриолог К.М.Бэр установил, что закладка 
признаков в процессе эмбриогенеза происходит в обратном порядке, т.е. от 
высших таксонов к низшим, поэтому чем признак древнее, тем раньше он 
появляется в онтогенезе. Ч.Дарвину принадлежит образное выражение, что 
зародыш представляет собой «смутный портрет предка».

В завершенном виде биогенетический закон был сформулирован двумя 
немецкими естествоиспытателями Ф.Мюллером (1864) и Э.Геккелем (1866). 
Суть его сводится к следующему: в индивидуальном развитии организма (он
тогенез) сжато повторяются признаки предков (филогенез). Повторение при
знаков предков, или рекапитуляция, чаще всего прослеживается на ранних 
и средних стадиях, а появление новых признаков обычно приурочено к по
здним стадиям развития (анаболия).
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в действительности новые признаки могут появляться на средних (де
виация) или даже ранних (архаллаксис) стадиях, прежние признаки в таком 
случае исчезают раньше. Старые признаки, как правило, смещаются на бо
лее ранние, но иногда и на поздние стадии. Соответственно меняется весь 
ход онтогенеза, приводящий к изменению и филогенеза. В результате воз
никают новые группы организмов. Ярким примером служит возникновение 
насекомых в результате сдвига половозрелости и других особенностей на ли
чиночные стадии многоножек, являющихся их предками.

Э.Геккель считал, что полноценный филогенез можно восстановить 
только методом тройного параллелизма, согласуя данные по палеонтологии, 
онтогенезу (эмбриология) и морфологии (сравнительная анатомия).

В наше время для восстановления филогенеза ископаемых и современ
ных организмов В.Е.Руженцев (1960) предложил учитьгоать совокупность 
пяти критериев: хронологии, гомологии, онтогенеза, основного звена в раз
витии, хорологии.

Соотношение онтогенеза, астогенеза и филогенеза проявляется не толь
ко в том, что в первых двух в разной степени повторяются стадии третьего, 
но и в том, что филогенез складывается из онтогенезов (астогенезов) по
колений, последовательно сменяющих друг друга. На любой стадии онто
генеза (астогенеза) могут и возникать новые признаки, и исчезать прежние. 
В результате изменяется прежний онтогенез, а отсюда и филогенез. Тесная 
взаимозависимость онтогенезов и филогенезов влияет на ход и содержание 
эволюции.

Онтогенезы, астогенезы и филогенезы ископаемых описывают через 
морфологические изменения скелетов. В палеонтологии для них широко ис
пользуют термин морфогенез.

Параллелизм, гомологичные и аналогичные ряды развития. Под паралле
лизмом понимают процесс развития сходных структур у филогенетически 
близких групп, имеющих общего предка. Реализация сходства обусловлена . 
генетической общностью. Потомки наследуют общий набор присущих пред
ку генов. У потомков на фазе генетической общности, несмотря на расхож
дение признаков, параллельно возникают сходные особенности строения. 
Параллельные ряды наследственных изменений были названы Н.И.Вавило
вым (1920) гомологическими рядами наследственной изменчивости. Гомологи
ческие, или гомологичные, ряды известны у всех групп организмов. Парал
лельное развитие видов одного рода или родов одного подсемейства Вавилов 
называл гомологичными рядами, а подсемейств, семейств и выше — анало
гичными рядами.

Последователи Н.И.Вавилова, особенно палеонтологи, к гомологичным 
рядам относят параллельное развитие структур в близких подсемействах, се
мействах и отрядах. Знание последовательности развития структур в одном 
филогенетическом ряду дает возможность прогнозировать подобные появ
ления в других. Закон гомологичных и аналогичных рядов позволяет в пале
онтологии восстанавливать недостающие звенья развития, а также решать 
вопрос о степени генетического родства.

Радиация, дивергенция, конвергенция. Увеличение разнообразия органи
ческого мира идет по пути расхождения признаков, ^ о т  процесс исходно 
связан с изменчивостью. Морфофизиологические различия приводят к раз
ным возможностям жизни. Чем резче различия, тем существеннее будут от-
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личаться способ жизни и условия обитания. Только часть различий жизне
способна, что и закрепляется естественным отбором.

Процесс расхождения признаков у потомков, возникших от одного пред
ка, уш ыь2сш  радиацией (несколько направлений), или дивергенцией (два на
правления). Радиация и дивергенция являются общими закономерностями 
развития, проявляющимися в филогенезе всех групп организмов. Обычно, 
говоря о радиации, подчеркивают, что она является приспособительной, т.е. 
адаптивной (рис. 1). Эволюция органического мира показывает, что опреде
ленные возможности, связанные с различными морфофизиологическими со
стояниями, реализуются в соответствующих условиях жизни. В этом отно
шении не только радиация и дивергенция, но и эволюция в целом носит 
адаптивный характер, при этом чем больше обстановок обитания, тем раз
нообразнее эволюция.

Конвергенция — процесс схождения признаков у неродственных форм в 
результате приспособления к одинаковому образу жизни или наличия сход
ной структуры. Жизненные формы при конвергенции начинают совпадать. 
Среди ископаемых беспозвоночных ярким примером конвергенции являются 
организмы с конической формой тела, которые ведут неподвижный бентос- 
ный образ жизни, прикрепляясь к субстрату цементацией. Такую сходную 
конусовидную жизненную форму имеют археоциаты, кораллы, некоторые 
двустворки и брахиоподы. Другие примеры конвергенции у ископаемых бес
позвоночных: а) клубковидные — червеобразные раковины фораминифер, 
кольчатых червей, гастропод, аммоноидей; б) двустворчатые раковины гас-

1’ис. 1. Адаптивная радиация плацентарных млекопитающ их, им ею щ их общ его  
предка {Биологический энциклопедический словарь, 1989)
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тропод, двустворок, брахиопод, ракообразных. Еще более яркий пример 
конвергенции — крылатые организмы, принадлежащие к таким далеким си
стематическим группам, как беспозвоночные (насекомые) и позвоночные 
(пресмыкающиеся, птицы, летучие мыщи). Конвергенция щироко распрос
транена и среди растений.

У рада форм наблюдается совмещение причин появления сходных струк
тур: одновременно проявляются генетическая общность (гомология) и оди
наковый образ жизни (аналогия). Такое сходство называют гомеоморфией. 
Границу между гомеоморфным и конвергентным сходством иногда провес
ти очень трудно. Радиация, дивергенция, гомеоморфия и конвергенция тес
но взаимосвязаны. Нередко формы, дивергентные относительно друг друга, 
по отношению к другим формам оказьшаются конвергентными. Летающие 
ящеры резко отличаются от других пресмыкающихся, но конвергентно сход
ны с летучими мыщами, которые сильно отличаются от большинства соро
дичей по классу млекопитающих.

Парафилия, монофилия, полифилия. Понятия «парафилия», «монофилия» 
и «полифилия» связаны с проблемой числа и таксономического ранга групп 
предков, давших начало одной из групп потомков. В настоящее время пред
лагают следующую расшифровку этих понятий. Парафилия — происхож
дение данной группы от нескольких групп того же таксонометрического 
ранга, т.е. происхождение разных видов одного рода от разных видов дру
гого рода, разных родов одного семейства от разных родов другого семей
ства и T  .д. Монофипия — происхождение данной группы или нескольких групп 
от одной предковой группы более низкого ранга. Например, при монофи
лии последующий вид (виды) должен происходить от одного из подвидов (или 
популяции) предыдущего вида. Полифилия — происхождение данной груп
пы от нескольких предковых групп того же ранга, т.е. данного вида от не
скольких видов, данного рода от разных родов и т.д.

Палеонтологические, сравнительно-морфологические и эмбриологичес
кие исследования показывают, что новые особенности строения параллельно 
возникают в нескольких группах, связанных друг с другом филогенетичес
кой общностью. Так, признаки, характерные для земноводных, развивались 
у нескольких групп кистеперых рыб, признаки млекопитающих — у разных 
групп пресмыкающихся, признаки цветковых растений — у ряда групп про
ангиосперм. Результаты палеонтологических исследований показьшают, что 
в начале возникновения новой группы преобладает парафилия. Дальнейшее 
развитие новой группы постепенно ограничивается одной из таксономичес
ких групп, отчего создается впечатление о ее монофилетическом происхож
дении в целом. Парафилия известна у палеозойских вымерших кораллов ге- 
лиолитоидей и ругоз, у членистоногих, земноводных, млекопитающих и 
других животных, а также у высших растений. Полифилетическое проис
хождение имеют бактерии. Невозможно объединить в один филогенетичес
кий ряд такие разные бактерии, как, например, железистые и метановые, де
ятельность которых основана на совершенно разных биохимических реакциях.

Проблема парафилии, монофилии и полифилии тесно связана с пробле
мой систематики, в основу которой положен филогенетический принцип 
(предок — потомок). Монофилетическое происхождение, безусловно, соот
ветствует филогенетической систематике, парафил етическое не противоре
чит ей, а полифилетическое требует пересмотра объема существующих сис
тематических единиц, что и делается по мере поступления материала.
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Монофилия тесно связана с дивергенцией и радиацией, парафилия — с 
параллелизмом в развитии, а полифилия отражает конвергенцию и гомео- 
морфию.

Необратимость эволюции. Необратимость эволюции как закон развития 
органического мира был сформулирован Л. Долло (1893). Его современное со
держание сводится к тому, что потомки, оказавшись или существуя в преж
ней среде обитания предков, не возвращаются к морфофизиологической це
лостности предков. Другими словами, организм, состоящий из 
множественных характеристик и их комбинаций, не может повториться как 
прежнее целое. Отдельные морфологические черты и структуры, присущие 
предкам и исчезнувшие у потомков, могут появиться вновь, но они будут ба
зироваться уже на других эволюционных уровнях. Такие повторы отражают 
конвергенцию, гомеоморфию и жизненные формы и поэтому не могут слу- 
жрпъ опровержением закона необратимости эволюции. Приведем один из 
примеров. У палеозойских предков аммоноидей раковина была прямая. В 
ходе эволюции она начала изгибаться, а затем сворачиваться в плоскую спи
раль. В мезозое несколько раз от плоскоспиральных форм вновь появлялись 
аммоноидеи с различно развернутыми раковинами, но в отличие от предков 
тип лопастной линии у потомков был иной (см. рис. 218). Кроме того, скуль
птура, как правило, была тоже другая. Таким образом, полное тождествен
ное повторение организма даже на уровне строения скелета не состоялось. 
Та же картина наблюдается в эволюции и других групп.

Биологический прогресс и регресс. История органического мира показы
вает, что различные группы организмов когда-то появляются, затем, как пра
вило, испытывают расцвет, преобразуются в процессе онто-, асто-, филоге
неза в другие группы организмов или вымирают полностью. А.Н.Северцов 
(1912, 1914, 1925, 1939) предложил различать в истории развития организмов 
два состояния, которые он назвал биологическим прогрессом и биологичес
ким регрессом.

Биологический л/>ог/>есс характеризуется тремя признаками: 1) увеличени
ем численности особей, 2) расширением ареала распространения, 3) усиле
нием дифференциации прежней группы на новые систематические группи
ровки (популяции подвиды -> виды). Биологический прогресс, как 
правило, связан с морфофизиологическим прогрессом. Но известны случаи, 
когда биологический прогресс испытьшают группы морфофизиологически 
деградирующие, например паразиты.

Биологический регресс как состояние, противоположное биологическому 
прогрессу, характеризуется теми же тремя признаками, но со знаком минус: 
1) уменьшением численности особей, 2) сокращением ареала распростране
ния, 3) уменьшением числа систематических группировок.

Преобразование одной группы организмов в другую происходит в состо
янии биологического прогресса, когда начинается дифференциация исход
ной группы на новые систематические единицы. Но такой переход предков 
в потомки означает, что предковая группа, например какой-нибудь вид, на
чинает исчезать, т.е. испытывать биологический регресс, а его потомки или 
некоторые из них биологически прогрессируют. Палеонтологическая лето
пись показывает, что такие переходы наблюдаются в истории органического 
мира многократно и на разных систематических уровнях, а не только на 
уровне видов. Биологический регресс, сопровождающийся специализаци
ей, приводит в конце концов к вымиранию. Ярким примером служит исто
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идиоадаптация ■

идиоадаптация  —

Рис. 2. Схема направлений эволю ционного процесса {Северцов, 1939)

рия развития подкласса аммоноидей, появившегося в девоне и вымершего в 
конце мела. Биологический прогресс аммоноидей наблюдался в палеозое и 
мезозое на протяжении свыше 100 млн лет. С середины позднего мела начи
нается биологический регресс, окончившийся быстрым вымиранием. Про
должительность биологического регресса, как правило, меньше продолжи
тельности биологического прогресса.

Ароморфоз, идиоадаптация, дегенерация, ценогенез. Биологический про
гресс, по А.Н.Северцову, достигается четырьмя различными способами, ко
торые он назвал «ароморфоз», «идиоадаптация», «дегенерация» (рис. 2) и 
«ценогенез». Первые три способа (направления) эволюции являются морфо
физиологическими, а ценогенез — эмбриональным и личиночным.

Ароморфоз характеризуется усложнением морфологии и функций, что 
поднимает общий эволюционный уровень и интенсивность жизнедеятель
ности организмов (греч. аіго — поднимать; morphe — вид, образ). Вся исто
рия органического мира свидетельствует об ароморфозах, приводящих к пос
ледовательному усложнению организмов от бактерий до человека. С 
ароморфозами связано появление крупных систематических подразделений 
в ранге надцарств, царств, типов, подтипов и классов. Например, происхож
дение эукариот, имеющих клеточное ядро, от безъядерных прокариот; воз
никновение многоклеточных животных от одноклеточных; появление типов 
членистоногих и моллюсков от кольчатых червей и т.д.

Идиоадаптация характеризуется дифференциацией морфологии и фун
кций, что помогает потомкам лучше, чем их предкам, приспособиться к из
менившимся разнообразным условиям обитания (греч. idios — своеобразный; 
лат. adaptare — приспособлять). С идиоадаптацией связано появление под
классов, отрядов, семейств и более низких систематических категорий. При
мером идиоадаптации являются различные отряды двустворок, слабо диф
ференцированные по морфологии, но характеризующиеся каким-нибудь 
преобладающим образомжизни. Так, двустворки отряда рядозубые относятся 
преимущественно к ползающему бентосу, отряда связкозубые — к зарываю
щемуся или сверлящему бентосу, а отряда толстозубые (рудисты) — к непод
вижному бентосу, прикрепленному или свободнолежащему. Идио- 
адаптациям отвечают и различные группировки особей в стаде. Так, среди
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обезьян наблюдаются особи, почти не спящие ночью, из-за чего они непро
извольно начинают выполнять роль «ночных сторожей». Идиоадаптация ча
сто приводит к специализации.

Дегенерация характеризуется упрощением морфологии и функций, что 
понижает общий эволюциоьшый уровень (лат. degenerare — вырождаться). Де
генерация всегда связана с узкой специализацией и сопровождается упро
щением строения. Следует, однако, иметь в виду, что дегенерация может при
водить как к биологическому регрессу и вымиранию, так и к биологическому 
прогрессу (не путать с морфофизиологическим прогрессом), что, например, 
наблюдается среди паразитов. Особенно ярко это выражено у вирусов — внут
риклеточных паразитов. Среди ископаемых животных дегенерацию испыты
вают некоторые сирингопориды (из табулятоидей), живущие в симбиозе с оп
ределенными видами и родами строматопорат.

ПАЛЕОНТОЛОГИЯ И ГЕОХРОНОЛОГИЯ

Практическое применение палеонтологии в основном связано с геоло
гией, преимущественно с биостратиграфическими работами. Благодаря гео
логии накоплен огромный палеонтологический материал, который теперь во
стребован и в других сферах человеческой деятельности, например в экологии 
и космобиологии.

Стратиграфическая шкала разработана прежде всего на основе палеон
тологического метода. Уже на рубеже XVIII—XIX вв. обратили внимание, что 
породы, залегающие друг над другом, а значит, заведомо разновозрастные, 
содержат комплексы ископаемых, отличающиеся друг от друга. Расчленение 
и корреляция пород на основе ископаемых позволили построить геологичес
кую шкалу по принципу «древнее — моложе», т.е. по относительному признаку. 
При этом были использованы два основных кріггерия стратификации: рас
членение и корреляция. Слои конкретных разрезов, вьщеленные при расчле
нении, затем сопоставляли (коррелировали) со слоями уже известных раз
резов по сходству ископаемых организмов {методруководящих ископаемых). 
Каждая группа слоев с характерным комплексом руководящих ископаемых 
получила свое собственное название (кембрийская система и т.д.). Конкрет
ное летоисчисление в цифрах появилось только в XX в. с развитием изотоп
ного метода. Следует подчеркнуть, что при построении стратиграфической 
щкалы надо учитывать взаимоотнощения литостратиграфических, биостра- 
тиграфических и хроностратиграфических подразделений. В течение дли
тельного времени считали, что их границы совпадают. С середины XX в. стало 
ясно, что границы и объем этих подразделений, как правило, отличаются друг 
отдруга (подробнее C M .: Степанов, 1958;Халфин, 1960; Леонов, 1974). Bxpo- 
ностратиграфической щкале аналогом системы является период (подробнее 
см. ниже).

Успешное использование палеонтологического метода для определения 
относительного возраста пород связано с законом необратимости эволюции. 
Суть закона сводится к тому, что потомки при возвращении в среду обита
ния предков не возвращаются к их морфофизиологической целостности. 
Другими словами, организм, состоящий из множественных характеристик и 
их комбинаций, неповторим как целое. Правда, отдельные черты и структу
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ры могут появиться вновь. Так, у вторично-водных животных могут появить
ся аналоги (не гомологи!) жабр. Впервые на необратимость эволюции как на 
закономерность развития живого указал Ч.Дарвин в «Происхождении видов» 
(1859). Окончательно обосновал и сформулировал закон необратимости эво
люции бельгийский ученый Л.Долло (1893).

Интенсивное изучение осадочных толщ в течение XVIII в. привело к 
тому, что расчленение и корреляцию пород стали проводить, учитывая по
слойное распределение ископаемых животных и растений, а не только ли
тологические и другие критерии (см. рис. 22, 23 на с. 75). На рубеже XVIII— 
XIX вв. палеонтологический метод активно использовали В.Смит в Англии, 
а вскоре Ж. Кювье и А.Броньяр — во Франции. Особое место занимают ра
боты Вильяма Смита (1769—1839), которого многие воспринимают как ос
новоположника палеонтологического метода. Долгие годы исследования 
В.Смігга были связаны с угледобывающей промьшіленностью Англии, осо
бенно с районом Сомерсета. Для этого района он в 1799 г. составил стратиг
рафическую колонку и геологическую карту, исходя из вывода, что «одина
ковые слои всегда встречаются в одинаковой последовательности и всегда 
заключают одних и тех же характерных ископаемых» (Леонов, 1973. С. 163). 
В 1815 г. В.Смит опубликовал геологическую карту Англии, Уэльса и части 
Шотландии, а в течение 1819—1824 гг. издал серию карт под названием «Но
вый геологический атлас Англии и Уэльса». На основании палеонтологичес
кого метода он разработал основной принцип построения геологических

карт: породы одного возра
ста на карте должны иметь 
единый определенный цвет. 
Этот принцип построения 
геологических карт является 
основным до сих пор.

В 1799 г. В.Смит предло
жил два постулата: 1) слои, 
содержащие одинаковые ока
менелости, являются одно
возрастными; 2) слои, со
держащие разные окамене
лости, являются разновозрас
тными (рис. 22, с. 75). Оба по
ложения были столь просты и 
очевидны, что вскоре вызвали 
понимание современников. 
Принципы В.Смита при по
строении сводного разреза и 
геологической карты, став
шие классическими, уже на 
протяжении почти 200 лет 
сохраняются незыблемыми. 
Расчленение и корреляция 
отложений в биостратигра
фии, основанные на двух 
постулатах Смита, также ос- 

Вилгмм Смит {1769—1839) таются классическими, но с

Г
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Таблица I
Последовательность выделения систем фанерозоя

Год Система Страна, регион Автор

1759
1822
1822
1825— 1829
1834
1835 
1839 
1839 
1839 
1841 
1853 
1864 
1879

Третичная
Меловая
Каменноугольная
Четвертичная
Триасовая
Кембрийская
Юрская
Силурийская
Девонская
Пермская
Неогеновая
Палеогеновая
Ордовикская

Италия 
Франция 

Великобритания 
Франция 
Германия 

Великобритания 
Альпы 

Великобритания 
Великобритания 

Россия 
Италия, Австрия 

Зап. Европа 
Великобригания

П. Ардуино 
Омалиус д ’Аллуа 
В. Конибир и В. Филлипс 
Ж. Денуайе 
Ф. фон Альберти 
А. Седжвик 
Л. фон Бух 
Р. Мурчисон
Р. Мурчисон и А. Седжвик 
Р. Мурчисон 
М. Гермес 
К. Hayманн
Ч, Лапворс

Примечание. Третичная система во второй половине XIX в. была подразделена на 
палеогеновую и неогеновую системы. Термин «третичная система» широко используется 
в разном объеме в современной англоязычной литературе.

ОДНОЙ очень существенной оговоркой. Второй постулат, как оказалось впос- 
ледстврш, не столь прост и однозначен, как первый. Разные окаменелости 
могут быть одновозрастными, но прішадлежать разным экологическим об
становкам. Данная принципиальная поправка стала уже достижением пос
ледующих ученых, а окончательный ее триумф начался только во второй по
ловине XX в.

С помощью палеонтологического метода европейские геологи и палеон
тологи установили 12 систем пород (табл. 1). Каждая система получила соб
ственное название и специальный индекс в виде одной, реже двух латинских 
букв. На обоснование самостоятельности выделенных систем и разработку 
иерархии, номенклатуры, названий и индексов геологической шкалы пона
добилось около 60 лет и еще десятки лет, чтобы утвердить их на II-V III сес
сиях Международного геологического конгресса как Международную стра
тиграфическую шкалу. В 1960 г. на XXI сессии MГК была утверждена 
ордовикская система. Следует иметь в виду, что вьщеление каждой из сис
тем проходило долгий и мучительный путь вплоть до дискуссий о приорите
те того или иного ученого и страны. Нередко изучение системы начиналось 
в одном регионе (толщи, слои, формации), а установление стандарта проис
ходило в другом.

В настоящее время иерархия и номенклатура подразделений междуна
родной шкалы выглядят следующим образом (сверху вниз по порядку пони
жения ранга):

Геохронологические подразделения Стратиграфические подразделения

А к р о н ..........................................................................А кротем а
Э о н ............................................................................... Э он отем а
Э р а ......................... ......................................................Эратема (группа)
П е р и о д .......................................................................  С истема
Э п о х а ..........................................................................Отдел
В е к ............................................................................... Ярус
Хрон (хронозона, зональный м о м ен т )..... Зон а
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Піобальная геохронологическая шкала (с увеличенным масштабом для фанерозоя), 
показываюшая основные бнологнческне н геологические события, изменения уровня 

Мирового океана, полярности магнитного поля и время основных оледенений

(Harland et а1., 1982; Каменная книга, 1997)

Таблица 2

ГЕОЛОГИЧЕСКИЕ И БИОЛОГИЧЕСКИЕ

СОБЫТИЯ 
ПП-первое появление 
ПЯ-поелевнев появление

Коитииентільим o/m №iw hw  
S Сеирном полушарии

,Осушекив СреЗиэемиого морп

ПП гиппариона в Палео-
Средизенионорской области

ПП гониниЗ

Раскры тие Красного моря

РазЭеленне Австралии 
и А нт;^рктиоы  

ПП трав [цветовых рлгт^иий 
ПП E q u id a e , ПП гры зунов 
Диверсиф икацип нлекопитаюіциі

ПЯ глобоірунпзний, руОисюр, 
аіімонитов и двнозаароо 

Раскрытие Тасміінооа rwpo

ПП сумчатмх

ПП Зиатомовыи

ПП цветковых pacfemiH 
ПП прим зю о и Эр. плацентарны х 
Начало раскрытия мора

Л іЬра?ор
Раскрытие Южной Л тллчгики

Р аіЗш ение ИнЗии, Надагаскар і, 
А ф рики , А н іарктиа і,! 

ПП A ^ c h a e o p te iv x  ( ‘ птица! 
ПП р уЗис іов

ПП пл анктоннь ік (рорлг^ннифср 
Разделение Гондваны и Лааразии 
Раскрытие Центральной Атлантики

коноЗонтов 
ІП пти ц , ПП коккслитоф орис) 

Быстрая биверсификация звррооС)- 
раэиьіх рептилий 

ПП гексакоралл ов , ПП Зинозавроя

Международная геохронологическая шкала с самого начала была построе
на как событийная история, где события разного масштаба и типа проявле
ния (изменение фауны и флоры, литология, метаморфизм, тектонический
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Pы

Окончание табл. 2

ГЕОЛОГИЧССКИЕ И БИОЛОГИЧЕСКИЕ 

СОБЫТИЯ

П П - первое появление 
ПЯ-после5нее появление

Л

триАоСитоа, та сулв тм ое й . р у ^  
брахиопод* ортид д і

Окоичательиое с кр ы ти е  Гер- Ш  
цинского Апіилачского океана ^

DD крьілатых насекомых 
ПП пеяикоэавров

ПП к п т и л о э а в р о в / ' - і4 н ^
ПЯ граптолитов

ПП амфибий /лабириитодонт)
ПП голосеняниьіх
ГІП бескрылыд иасеког^ых

ПП анмоиоидей 

ПП челюстиоротья (рыбьг)
ПП иаэекиы]( высших растений

ПП Мшанок, ругоя, морских ежей 

ПП бесчелюстных пизеонимнмх

ПП хордовых 
ПП гр а п то о и іс в

ПП большинства беспозбонрчянх 
ПП мии№раль««ь«х c*en.JioB

ПП многоклетоииыл 
ПП :-іукариот

ПП оОымных крдсиоц&?тов 
ПЯ полос^^агьіх железистых 

кварцитов

ПП с ір о м зто л и го е . оеррые
прокариогы

Д ревнейш ие осядоммые породы 
Древнейш ие датированные породы

II — иогщняя; ріі — ранняя; с — средняя

режим, климатическая зональность и т.д.) легли в основу вьщеления подраз
делений различного ранга — от эр до веков. Таблица 2 представляет геохро
нологическую шкалу, в которой обобщены разнообразные события геологи
ческого и биологического прошлого планетарного масштаба. Историческая 
последовательность событий, неповторимость и необратимость эволюции 
органического шіра придали Международной геохронологической шкале ту
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стабильность, которая в настоящее время подвергается изменениям только 
в отношении границ, объемов, а также детализации. Последовательность со
бытий позволяет установить относительный возраст. Продолжительность 
событий до XX в. пытались вычислить косвенно, например по мощности от
ложений, сравнивая скорость накопления древних толщ со скоростью накоп
ления современных осадков.

С появлением изотопных методов удалось установить продолжитель
ность эр, периодов, эпох и веков в годах. Изотопный метод в начале иссле
дований казался столь безупречным, что его стали называть методом опре
деления абсолютного возраста пород. Но оказалось, что коэффициент 
ошибки изотопных методов не является безобидным для геохронологии, а 
сама ошибка от молодых к древним породам (а значит, и событиям) изменя
ется от ±3 млн лет (на границе мезозоя—кайнозоя) до +20 млн лет (начало 
венда), ±50 млн лет (начало рифея), ± 100 млн лет (начало протерозоя). В на
стоящее время принято говорить об изотопном возрасте, когда дают времен- 
нйе рубежи и объемы, и об относительном возрасте, когда время называют 
собственным именем — силурийский период, юрский период и т.д.

В последнее время предлагали разделить Международную геохроноло
гическую шкалу на равные отрезки времени и вьщелять соответственно под
разделения, равные 1000, 100 и 10 млн лет, а от подразделений кембрий, ор
довик, силур и др. отказаться. При таком подходе теряется основной смысл 
геологической истории, состоящей, как и всякая история, из серии последо
вательных и параллельных событий — материальных и векторных отражений 
времени от прошлого к настоящему. В противном случае время «безлико» и 
никакой информации не несет. Тем не менее сейчас принято показывать в 
шкале время в десятичной системе (см. табл. 2).

В стратиграфической (геохронологической) шкале разные исследовате
ли различают два или три эона и от пяти до восьми эр. В фанерозойском эоне 
выделяют три или четыре эры, 12 или 13 периодов, 32—34 эпохи, от 90 до 
130 веков и более чем 500 хронозон. Все подразделения получили специаль
ные названия (табл. 3 — фанерозой; табл. 4 — докембрий).

Расчленение и корреляция геохронологических и стратиграфических 
подразделений, их объемы и границы являются предметом дискуссий. Фа
нерозой, как правило, делят на три эры: палеозой, мезозой, кайнозой. Не
которые считают, что фанерозой состоит из четырех эр: палеозоя, метазоя, 
мезозоя и кайнозоя. Другой пример: границу между протерозоем и палеозо
ем одни исследователи проводят в основании венда, другае — в основании 
кембрия. Обычно всю совокупность докембрийских подразделений обозна
чают общим термином «Докембрий» с индексом Р €  (от Precambrian).

Шкалы четвертрічного периода и докембрия наиболее спорные. Сравне
ние четвертичного периода с другими периодами фанерозоя показывает, что 
по содержанию, объему и продолжительности он отвечает одному хрону, т.е. 
части века, а не периоду (рис. 3). Следующая проблема: куда относить этот 
хрон — к концу неогена или началу нового периода? Время, связанное с про
изводственной деятельностью человека, предлагают называть техноценом, 
или техногеем.

Докембрий более продолжителен по времени, чем фанерозой; он состав
ляет 85% времени всей геологической истории Земли. Докембрий подразде
ляют на две, три или четыре эры. Деление докембрия на четыре эры наибо
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лее убедительно, если исходить из последовательного уменьшения продол
жительности эр во времени. Сокращение во времени длительности эр изве
стно давно. Изменение продолжительности геохронологических подразде
лений объясняют различными причинами, в том числе закономерностями 
вращения Земли, тектоническими перестройками и циклически направлен
ным ходом эволюции органического мира.

Разработка первой геологической шкалы проходила в XIX—XX вв. в Ев
ропе как наиболее промышленно развитом регионе. После Второй мировой 
войны с середины XX в. началось интенсивное изучение геологии других кон
тинентов. Корреляция (параллелизация) европейского стандарта со шкала
ми других регионов показала, что объем и границы их подразделений обыч
но не совпадают. Различия связаны не только со степенью изученности, но 
и с биогеографическим распределением животных и растений, а также с раз
ными темпами развития органического мира в акваториях и на территориях 
геологического прошлого. Кроме того, граніщы изменения систематического 
состава растений и животных обычно не совпадают. Некоторые исследова
тели предлагают вьщелять по растениям такие подразделения, как палеофит 
и мезофит.

Следует отметить, что палеонтологический метод по сравнению с изо
топным во многих случаях позволяет более дробно стратифицировать поро-

Рис. 3. С оотнош ение геохронологических подразделений разного ранга 
{Салоп, 1970; Д олщ кий, 1980).

а — соотношение эр; б — соотношение периодов в кайнозойской эре; в — соотношение эпох,
веков и хронов в четвертичном периоде
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Таблица 3
Общая стратиграфическая шкала фанерозоя

(Стратиграфический кодекс, 1992)

Эратема Сис
тема

Отдел и 
подотделы Ярус

Четвертичная Q 
(Антропогеновая А)

£
S
ѣ

Верхний N j Пьяченцский Nipia Акчагыльский Nia

о
S
й Нижний N j

2

Занклский NiZan
ь

Киммерийский Nik

Z О. Понтский Ni-ip

Мэотический Nim 
Сарматский Nisr

V.Лвс
о
Sо

Верхний N|'

О
S
о
X
S Мессинский Nimes 

Тортонский Nitor

«J

1
>s
2

о(U Z
SUао

Средний N ĵ

S
эо.
и

Серравальский
Nisrv
Лангийский Nilan

X

I
I

Конкский Nikn 
Караганский Nikr 
Чокракский Nich

О
іХ

0  
X

1

S

Нижний NI
Бурдигальский
Nibur
Аквитанский Niaqt

Тарханский Nit 
Коцахурский Nikc 
Сакараульский NiS 
Кавказский Nik

XS
2  оГ

Верхний P Хатский Pih

О Нижний P ‘ Рюпельский Рзг

Rt с£
Верхний P 2 Приабонский P jP

О
ZU
U
о

X<иа
о

Средний? \ Бартонский P 
Лютетский Ргі

I Нижний P Инрский Ргі
S•U
CJ Верхний P ’ Танетский Pit

65 млн
і

C
Нижний P I

Монтский Pim 
Датский P id

лет

%ев

Верхний К:

Маастрихтский Kim 
Кампанский Kzkm (Кгср) 
Саитоиский KjSt 
Коиьякский Кгк (Кісп) 
Туронский Кгі 
Сеиоманский Kis (Kicm)

5
ЖО

о
S

S

Нижний К|

Альбский Kial 
Аптский Kia 
Барремский Kibr 
Готеривский Kig(Kih) 
Валаижииский Кіѵ 
Берриасский Kib

оMо
S

S

Верхний із
Титонский Jstt (Волжский JjV) 
Кимериджский Jjkm 
Оксфордский JjO

Средний Ji

Келловейский Jik (Jic) 
Батский Jibt 
Байосскнй Jib 
Лаленский Jia

Нижний Ji

Тоарский Jit 
Плинсбахский 
Синемюрский 
Гетгангский Ji

J iP
JlS
g ( J . h )
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Окончание табл. 3

Э ритем а
C ii t ic -

Mil
О тдел  и 

подотделы
Я рус

N
S
і

H
о?Л
Cfi

Верхний Tl
Рэтский Tjr 
Норийский Tjn 
Карнийский Tjk

«
яо

CJл
S Средний Тг Ладииский Til 

Аиизийский Tia
0>
S

H
Нижний Tl

Оленекский Т | 0  

Индский Т|і
250 млн 

лет

Он
R
S

Верхний ? 2

Татарский Pjt 
Ка:(аиский Pikz 
Уфимский PiU

0
S ^P 2
I s
С “

1 ^

Дорашамский Pidr 
Джульфинский Pid 
Мидийский Pimd 
Мургабский Pim 
Кубергандинский 
Pikb

<и
С

Нижний Pi

Кунгурский Р|к 
Артинский Р,аг 
Сакмарский P|S 
Ассельский Pia

T  а

S I
gш

Болорский Р|Ь 
Яхташский PJa 
Сакмарский PiS 
Ассельский Pia

л
е:

Верхний Cj
Гжельский Cjg 
Касимовский Cjk

> . о  
§ S

Средний Сг Московский Cim 
Башкирский Cib

5 = 2
й Нижний Cl

Серпуховский CiS 
Визейский CiV 
Турнейский C|t

о Верхний Di Фаменский Difm 
Франский Djf

N
Он

DC
Л

О
X

Средний D; Живетский DiZV (Dig) 
Эйфельский Dief

'J
УХо
пQ

S
ч Нижний Di

Эмсский Die 
Пражский Dip 
Лохковский D|1

О

5с Верхний 8г Пржидольский SiP 
Лудловский Sild

S .к 
g . Нижний Si

Веилокский SiV (Siw) 
Ллаидоверийский S|1

S
Верхний 0.> Ашгиллский Ojas (Oja)

0

1 о
§

Средний О2

Карадокский Oik (Оіс) 
Лландейловский Oild 
Лланвирнский O J

о Нижний Oi Ареиигский Oia 
Тремадокский 0 |t

и
S

Верхний е.і
Батырбайский Cjb 
Аксайский Gjak 
Сакский CjS 
Аюсокканский CjasяXо

S
Средний Сг Майский Cim 

Амгинский Ciam

S
4J

Ленский надъярус 
Gil

Тойонский Citn 
Ботомский Gib

570 (530)

Нижний Cl
Алданский 
надъярус Gia

Атдабанский Giat 
Томмотский Git

Примечание. 1. Помещенные в таблице индексы стратиграфических подразделений приняты 
Научно-редакционным советом по геологии. Индексы, заключенные в скобки, использовались 
на некоторых геолотческих картах, изданных до 1986 г.
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Таблица 4
Общая стратиграфическая шкала докембрия

{Стратиграфический кодекс, !992)

Акротема Эонотема Эратема Система

Cl,

I
О

2500±50 
млн лет

Фанерозой

Оч
«

I
I

h  1650±50 - 
млн лет

Нижний протерозой 
(Карелии) PRi

Палеозой

570 (530) -  
млн лет

--------- 650±50 -
млн лет 

Верхний рифей 
(каратавий) Rj

Средний рифей 
(юрматиний) R2

Нижний рифей 
(бурзяний) Ri

Верхний Карелии 
PRî

Нижний Карелии 
PRi'

Верхний архей AR2

Нижний архей ARi

Кембрий

Верхний Vj

Нижний Vi

ды. Приведем один из примеров. Продолжительность альбского века состав
ляет около 15 млн лет. По аммонитам в альбском веке выделяют 11 хронозон 
средней продолжительностью около 1,5 млн лет. По изотопному методу 
ошибка определения возраста альбских отложений равна ±5 млн лет, т.е. ди
апазон неопределенности (точности) соответствует нескольким хронозонам.

Еще один аспект палеонтологических исследований связан с плането
логией. На скелетах современных и ископаемых организмов в процессе рос
та образуются струйки, линии, морщішы и кольца роста (рис.4). По ним было 
подсчитано число суток в году в прошлые геологические периоды (Wells, 
1963). Оказалось, что число суток за 540 млн лет существования планеты Зем
ля уменьшилось от 420—425 (кембррійский период) до 365,25 суток (четвер
тичный период).

2. Эратемы обозначаются двумя прописными буквами (PZ, MZ, KZ); индексы их подразделений 
дополняются арабскими цифрами снизу, справа от буквенного индекса эратемы (PZ,, PZ^,PZ,)

3. Системы обозначаются одной прописной буквой; индексы отделов дополняются арабскими 
цифрами снизу, справа от буквенного индекса системы (Т,, Т ,̂ T,,Pj, Р )̂.

4. Ярусы обозначаются индексом соответствующего отдела и строчной начальной буквой назва
ния яруса, помещаемой справа от индекса отдела. При наличии в отделе ярусов, названия кото
рых начинаются с одной и той же буквы, в индекс одного из таких ярусов добавляется вторая 
или третья буква.

5. Между аксайским и тремадокским ярусами выделено самостоятельное подразделение, назван
ное «батырбайский ярус» {Аполаонов М.К., Чугаева М.H., Дубинина С.В., 1984) или позднее — 
«казахский ярус» (Ергалиев Г.Х, 1990).
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Рис, 4. График изм енения числа суток в году за 600 млн лет 
(,Welb, 1963; Николае, 1986).

а — колониальный коралл с линиями роста на эпитеке, Закавказье, Джульфа, поздняя пермь; 6 — 
График изменения числа суток в году, составленный по линиям роста эпитеки ископаемых

кораллов

По годовым кольцам и поясам роста кораллов и хететоидей подсчитали, 
что восьмиметровая тарусская толща каменноугольных известняков Москов
ской синеклизы сформировалась за 11 тыс. лет.

СРЕДА ОБИТАНИЯ, УСЛОВИЯ И ОБРАЗ ЖИЗНИ

Понятия «среда обитания», «условия жизни» и «образ жизни» являются 
синонимами только частично. Под средой обитания следует понимать про
странства планетарного масштаба, коррелятивно связанные с литосферой, 
гидросферой и атмосферой. Жизнь существует во всех трех пространствах: в 
литосфере до 3 км в глубину, в гидросфере — до 11,034 км, в атмосфере — до 
25 KM в высоту. По последним данным, возможно, и в космосе имеются жиз
неспособные биомолекулы. Таким образом, среда обитания представлена 
тремя основными пространствами — наземным, водным и воздушным. Эти 
пространства взаимосвязаны и влияют друг на друга. Кроме того, являясь 
средой обитания разнообразных организмов, они входят как абиотический, 
а в некоторых случаях и как биотический факторы в состав биосферы. Каж
дая среда обитания состоит из совокухшостей условий обитания. В водной 
среде условия обитания бывают морскими и пресноводными, межоводны-
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ми и глубоководными, тропическими и арктическими. Разнообразными ус
ловиями обитания представлена и наземная среда.

Характеристика образа жизни организмов идет по двум основным кри
териям; 1) трофические связи, 2) среда и условия обитания.

Трофические связи

Трофические, или пищевые, связи (греч. trophe — пища, питание) являют
ся главными в жизни организмов. Эти связи образуют определенные цепи, 
сети и пирамиды. Трофическая пирамида состоит из продуцентов, консумен- 
TO B  и редуцентов. Продуценты (лат. producens — производящий, создающий) 
слагают базис пирамиды. Они самостоятельно и независимо от других орга
низмов производят первичную биопродукцию, за что получили название «ав- 
тотрофьѣ (греч. autos — сам). Продуценты образуют органические вещества 
из неорганических с помощью хемосинтеза или фотосинтеза. К продуцен
там относятся растения, цианобионты и многие бактерии.

Консументы (лат. consumo — потребляю) — это организмы, потребляю
щие органические вещества, созданные другими организмами, т.е. все кон
сументы являются гетеротрофами (греч. heteros — другой). Консументы в пи
рамиде образуют следующие трофические уровни после продуцентов. В 
соответствии с этим вьщеляют консументы первого, второго и т.д. порядков, 
но обычно не больше четырех-пяти. Например: растения являются проду
центами; гусеницы, поедаюш^іе растения, — это консументы 1-го порядка; 
взрослые насекомые, питающиеся гусеницами, — консументы 2-го поряд
ка; насекомоядные млекопитающие — консументы 3-го порядка и т.д. В наи
большем вьмгрыше оказываются всеядные консументы, как, например, че
ловек.

Редуценты, или деструкторы (лат. reducens — возвращающий; de — при
ставка, означающая удаление; structure — строение), — это организмы, пита
ющиеся мертвыми органическими веществами, разлагаюш^іе и превращаю
щие PDC в неорганические соединения. К редуцентам относятся бактерии, 
грибы, некоторые животные и растения. Почвенные редуценты перерабаты
вают до 80% первичной продукции леса. Иногда трудно провести грань между, 
консументами и редуцентами.

Внутри базовых трофических групп (продуценты, консументы, редуцен
ты) выделяют более мелкие категории, отличающиеся какой-нибудь специ
фикой. На рис. 5 показаны следующие группировки: детритофаги, грунто- 
еды, сестонофаги, плотоядные и растительноядные Детритофаги
(лат. detritus — истертый; греч. phagos — пожиратель) питаются остатками от
мерших растений, животных и грибов, содержащих бактерии и другие мик
роорганизмы, участвующие в их разложении. Детритофаги занимают погра
ничное положение между консументами и редуцентами. К детритофагам 
относятся грунтоеды и частично сестонофаги, их пищевые ресурсы находятся 
в грунте, отчего и приходится пропускать его целиком через кишечник, что
бы извлечь нужную органику. У сестонофагов (греч. sestos — просеянный) в 
отличие от грунтоедов пищевые ресурсы находятся не в грунте, а в воде в виде 
взвеси детрита и мелких планктонных жршотных и растений. Многие сесто
нофаги являются фтіьтраторами. Иногда сестонофагов называют пассивны
ми хищниками. Характеристика растительноядных и плотоядных организмов 
ясна из их названий.
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Рис. s. Схема ф оф ических свялей различных организмов в зон е морских водорос
лей (Brasier, 1975):

А ~  микроскопические водоросли; В — бактерии; F — (І)ораминиферы и другие микроскопичес
кие органи'шы

В настоящее время многае палеонтологические исследования сконцент
рированы на реконструкциях биотопов, биоценозов, биот и биосфер геологи
ческого прошлого. Знание современных пищевых связей позволяет восстанав
ливать ископаемые биоценозы, даже если не все ее звенья сохранились. 
Следует также отметить, что вышеперечисленные трофические группы и 
группировки встречаются как в водной, так и в наземной среде.

Водная среда обитания

Водная среда обитания составляет около 71% поверхности Земли. Вода 
(HjO) является наиболее распространенным химическим соединением на на
шей планете. Основная часть воды находится в гидросфере, преимуществен
но 1» Мировом океане (96%), частично в литосфере, атмосфере и биосфере 
(внутри живых организмов). Более того, считают, что без воды не может быть 
жизни. Не исключено, что наличие водной среды и масштабы ее распрост
ранения являются уникальными свойствами нашей планеты в Солнечной 
системе.

Водные пространства на прот>[жении почти 4 млрд лет были основной 
средой обитания организмов. Только 600—400 млн лет тому назад органи
ческий мир стал осваивать наземную среду обитания. В настоящее время око
ло 60 классов животных существуют в морских условиях, 10 — в морских, 
пресноводных и около 5 классов — на суще.
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Условия обитания. Знание условий обитания в водной среде современных 
организмов является необходимой предпосылкой для реконструкции эволю
ции органического мира в прошлое геологическое время. Водные бассейны 
состоят из «емкости», в которой выделяют дно (бенто/іь) и толщу воды {пелаги- 
аль). По отношению к этим двум составляющим обособляют две іруппы орга
низмов: одни ведут донный, другие — пелагический образ жизни. На личиноч
ной стадии большинство организмов являются пелагическими, на взрослой 
стадии образ жизни может резко измениться вплоть до прикрепленного дон
ного.

Образ жизни. Организмы, ведущие донный образ жизни, называют бен- 
тическими, или бентосом (греч. benthos — придонный). Бентос, существую
щий на поверхности дна, относят к эпифауне (греч. ері — на, над), а бентос 
внутри донного грунта — к инфауне (лат. in — в, внутри). Эпифауна представ
лена тремя группами бентоса: подвижным, прикрепленными свободнолежащим. 
Первые две группы составляют основную часть эпифауны. К подвижному 
бентосу относятся ползающие черви, двустворки, улитки-гастроподы, мор
ские ежи, морские звезды и многие другие беспозвоночные. Некоторые гас- 
троподы, двустворки и восьмилучевые кораллы могут передвигаться по дну 
прыжками. Для большішства подвижных животных характерны двусторон
няя симметрия, наличие брюшной и спинной стороны, а также переднего и 
заднего конца. Прикрепленный образ жизни ведут водоросли, губки, архео
циаты, кораллы, мшанки, брахиоподы, некоторые черви, двустворки, игло
кожие, редкие гастроподы и оболочники из хордовых. Большинство прикреп
ляется к дну с помощью базальных выростов тела в виде корневидных 
образований, каблучка прирастания, ножки или стебля. Другие прикрепля
ются цементацией, как, например, устрицы, рудисты и брахиоподы. При
крепление с помощью клейких (биссусных) нитей характерно для двуствор
чатых моллюсков отряда беззубых. Прикрепленные донные животные имеют 
разнообразную симметрию, но радиальная характерна только для них и пе
лагических планктонных форм.

Инфауна представлена организмами, ведущими зарывающийся и свер
лящий образ жизни. Зарывающиеся формы приурочены к мягким песчано
илистым грунтам, сверлящие — к плотным твердым субстратам. Среди свер
лящих известны камнеточцы и древоточцы. Сверлящие беспозвоночные 
внедряются не только в каменистые грунты дна, но и в известковые скелеты 
других организмов. Большинство зарывающихся и сверлящих форм облада
ют двусторонней симметрией.

Некоторые бентосные животные могут вести смешанный образ жизни — 
от ползающего к зарывающемуся, от прикрепленного и свободнолежащего 
до плавающего в придонной толще воды. Бентос обитает на всех глубинах 
вплоть до глубоководных желобов (11 034 м), но наиболее разнообразен и 
многочислен он на шельфе на глубинах от 5 до 200 м. В ископаемом состоя
нии инфауна, а также прикрепленный бентос из эпифауны нередко сохра
няются в прижизненном положении.

Среди пелагических форм вьщеляют две основные группы: планктон и 
нектон. К планктону (греч. planktos — блуждающий, дрейфующий) относят 
организмы, свободно паряшие в толще воды и не прилагающие для этого до
полнительных усилий. Удельный вес планктонных организмов почти совпа
дает или меньше удельного веса воды, что позволяет им находиться в пела-
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гиали во взвешенном состоянии. Некоторые из них имеют приспособления 
для движения. Медузы передвигаются, выталкивая воду, морские лилии — 
интенсивно и зтб ая  руки. Причем скорость передвижения планктонных мор
ских лилий, например, больше скорости донных морских ежей, передвига
ющихся по дну с помощью амбулакральных ножек и игл.

Планктонные организмы образуют несколько группировок. По система
тическому составу выделяют три основные группы: фитопланктон, зооплан
ктон и бактериальный планктон. Фитопланктон представлен растениями, 
преимущественно одноклеточными водорослями микроскопических разме
ров. Наиболее многочисленны диатомовые, кремневые жгутиковые, кокко- 
литофориды и динофитовые водоросли. Фитопланктон не встречается глуб
же 200 м, что связано с ограниченной возможностью проникновения света 
в толщу пелагиали.

Зоол/ган/стон представлен преимущественно беспозвоночными животны
ми и их личинками, в меньшей степени — личинками низших хордовых жи
вотных. К зоопланктону относятся радиолярии, фораминиферы-глобигери- 
ниды, медузы, крылоногие гастроподы, граптолиты, некоторые морские 
лилии и многощетинковые черви, многие низшие ракообразные и т.д. Бак
териальный планктон представлен микробными сообществами преимуще
ственно бактериального происхождения. Распространение зоопланктона и 
бактериопланктона (кроме цианобионтов) в отличие от фрггопланктона не за
висит от солнечного света: обе группы существуют по всей толще пелагиали.

По размерности планктон подразделяется на несколько групп. Мик
ропланктон — одноклеточные растения (водоросли), животные (простейшие) 
и многочисленные личинки животных. Организмы большего размера (до 
1 см) относятся к мезоппанктону (в основном это разнообразные многочис
ленные рачки). От макропланктона (медузы, креветки и др.) наиболее круп
ные формы обособляются в мегапланктон. Организмы микроскопических 
размеров относят к нанопланктону (греч. nannos — карлик). Они обычно име
ют шаровидную форму и полупрозрачное тело. В состав нанопланктона вхо
дят бактерии, радиолярии, одноклеточные водоросли (диатомовые, кокко- 
литофориды и др.).

Для планктонных организмов характерны вертикальные суточные и се
зонные перемещения в воде. Вертикальное погружение или всплывание за
висит от изменения удельного веса планктонного организма. Удельный вес 
зависит прежде всего от степени «сытости» организма. Отдельно выделяют 
группу псевдопланктона, которую образуют сидячие организмы, прикрепля
ющиеся к свободноплавающим предметам или к другим планктонным фор
мам и вместе с ними парящие в воде.

Нектон (греч. nektos -  плавающий) — вторая после планктона группа пе
лагиали. В эволюции биосферы он появился позже планктона. К нектону от
носятся организмы, активно двигающиеся в воде, но неспособные к паре
нию без дополнительных усилий. Определения терминов «планктон» и 
«нектон» в данном и предыдущем учебниках авторов (Михайлова, Бондарен
ко, 1997) отличаются от общепринятых. На наш взгляд, прежнее определе
ние нектона как совокупности «активно плавающих пелагических животных, 
способных противостоять течению и преодолевать значительные расстоя
ния», устарело (Биологический энциклопедический словарь, 1989. С. 400). 
Значительные расстояния преодолевает и планктон благодаря планетарным
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течениям. Противостоять сильному течению большинство нектонных орга
низмов не может. Для его преодоления они используют различные допол
нительные факторы. Некоторые передвигаются по периферии течения или 
погружаются в тот горизонт воды, где скорость течения меньше. Удельный 
вес нектонных организмов больше, чем удельный вес воды. Вот почему не
ктону, чтобы удержаться в плавучем состоянии в толще воды, необходимы 
дополнительные усилия. Приведем следующий пример; живая рыба являет
ся нектоном, а мертвая рыба сначала погружается на дно под действием силы 
тяжести, а через некоторое время из-за газообразных продуктов разложения 
разбухает, всплывает и свободно парит в толще воды обычно брюхом вверх; 
с этого момента она становится планктоном, а точнее, некропланктоном (греч. 
nekros — мертвый).

Нектонный образ жизни ведут преимущественно позвоночные живот
ные, как первично-водные (рыбы), так и вторично-водные (некоторые мле
копитающие и рептилии). Из беспозвоночных к нектону относятся только 
головоногие (кальмары, наутилусы, аммониты, белемниты).

Следует отметить, что водные организмы, обитающие в верхней пленке 
пелагиали на границе с воздушной средой, составляют особую совокупность, 
так называемый плейстон (греч. ріеіп — плавать на корабле).

Наземная среда обитания

Наземная среда обитания составляет около 29% поверхности Земли, что 
в два с лишним раза меньше, чем водная среда обитания. Наземная среда оби
тания подвержена солнечной радиации на всем протяжении в отличие от вод
ной. В толще воды уровень солнечной радиации с глубиной резко сокраща
ется, и при значении менее 1% фотосинтез фактически прекращается.

Условия обитания. Для наземной среды характерны резкие колебания фи
зико-географических факторов. Особенно резко изменяется температурный 
режим. Освоение растениями наземной среды обитания началось в середи
не силура, за ними, как за кормовой базой, потянулись сначала беспозвоноч
ные, а затем и позвоночные животные. Кдевону приурочено освоение сущи 
ракоскорпионами и некоторыми кистеперыми и двоякодышащими рыбами. 
В каменноугольное время наземные пространства освоили насекомые и га- 
строподы. Возможно, что прибрежную часть суши некоторые растения, как, 
например, лишайники, освоили уже в вендское время, а некоторые беспоз
воночные животные — в позднем кембрии. Таким образом, наземная среда 
стала пространством обитания эукариот почти на 4 млрд лет позже, чем вод
ная среда. Следует отметить, что и в настоящее время наблюдается выход в 
наземные условия обитания некоторых ракообразных и лучеперых рыбок.

Подавляющее большинство наземных видов обитают на поверхности 
земли и в почве, меньшая часть — в наземных пресноводных водоемах, та
ких, как реки, озера, болота. Тем не менее число чисто наземных классов жи
вотных — около 5, а существующих в пресноводных и морских условиях — 
около 10, что в целом в четыре раза меньше тех 60 классов животных, кото
рые обитают только в морях и океанах. Если учесть, что некоторые виды ухо
дят размножаться в воду, как, например, земноводные, то преобладание вод
ных организмов над наземными становится еще более очевидным.
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На распределение наземной фауны и флоры в основном влияют следу
ющие факторы: а) совокупность физико-географических условий, определя
ющих возможность существования данных организмов; б) биологическая об
становка, т.е. соотношение между группами организмов по характеру 
пищевых связей, конкуренции и приспособлений (даже при наличии под
ходящих условии жршотные или растения не могут овладеть площадью, если 
дл>1 их конкурентов жизненный цикл оказывается более благоприятным); 
в) наличие или отсутствие барьеров для миграций (пустыни, горные цепи, 
широкие реки и озера, водоразделы оказывают большое влияние на разви
тие фауны и флоры соответствующих областей и часто являются границей 
ареалов); г) изменения в распределении континентов и морей прошлых гео
логических эпох, которые определяют происхождение и историческое раз
витие органической жизни данной области.

На распространение высших растений влияют многие физико-географи
ческие факторы: распределение атмосферных осадков по временам года, тем
пература воздуха и почвы, количество света, почва, из которой растения до
бывают воду и минеральные вещества, идущие на синтез органических 
соединений. Совокупность определенных растений и среды обитания позво
ляет выделять ландшафтно-географические зоны, такие, как тундры, хвой
ные леса, лиственные леса, степи, пустьши, влажные тропические леса и ман
гры — кустарники и низкорослые деревья, растущие в приокеанской зоне и 
периодически заливаемые водой. С распространением соответствующих ра
стительных сообществ связаны развитие и распространение определенных 
групп животных, и в первую очередь насекомых и позвоночных.

Для назеѵшых растительных сообществ характерна последовательная 
смена в пространстве, названная «катеиой» (лат. catena — цепь, оковы, не
прерывный ряд). Примерами катены являются смена растительности от пой
мы реки к ее склонам и водоразделу, а также вертикальная поясность расти
тельности в горах от трав, кустарников и лесов к альпийским лугам. 
Последовательную смену растительности от тропического к арктическому 
поясу также можно рассматривать как катену. Закономерная смена сооб
ществ донных растений и животных в зависимости от глубины и субстрата 
тоже подчі-шяется законам катены.

Образ жизни организмов в наземной среде обитания, включая и воздущ- 
ное пространство, не менее разнообразен, чем в морской среде. Среди на
земных организмов по образу жизни можно вьщелить прежде всего непод
вижные и подвижные формы. Грибы и растения относятся к группе 
неподвижных организмов (аналогия с прикрепленным бентосом). Наземные 
животные ведут подвижный образ жизни. Одни из них активно передвига
ются по поверхности земли (аналогия с подвижным бентосом), другие зары
ваются в почву (инфауна, аналогия с зарывающимся бентосом). Среди на
земных растений и животных известны и вторично-водные формы, 
заселившие континентальные водоемы: озера, пруды, реки.

Воздушная среда является только временной средой обитания организ
мов. Одни из них, как насекомые, птицы, летучие мыши и древние ящеры, 
способны активно перемещаться в воздушном пространстве (аналогия с нек
тоном). Другие — споры, пыльца и семена растений — пассивно переносят
ся воздушными потоками на различные расстояния (аналогия с планктоном).
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Физико-географические факторы водной среды обитания

Условия обитания организмов определяются физико-географическими 
факторами среды. К физическим факторам относятся солёность, глубина 
(высота), давление, температура, освещенность, кислородный режим, гад- 
родинамика вод, в том числе течения, особенность субстрата. К географи
ческим факторам относят климатическую зональность и пространство оби
тания (суща или море). Многие физические и географические факторы 
взаимосвязаны.

Из физических факторов для водной среды преимущественное значение 
имеют солёность, глубина и температура. В зависимости от состава и коли
чества химических соединений, растворенных в воде (в основном NaCl), вы
деляют следующие категории бассейнов: гиперсолёные (>40%о), нормально
солёные (34—40%о), солоноватые (<34%о) и пресноводные. От глубины 
бассейна зависят освещенность, давление, температура, кислородный режим, 
интенсивность течений и состав субстрата. С глубиной увеличивается дав
ление, но уменьшаются освещенность, количество кислорода, скорость те
чения и температура (до -2°С). Есть и исключения: в зоне денсали, напри
мер, несмотря на большую глубину (до 6000 м), благодаря интенсивным 
гидротермальным проявлениям («курильщики») температура воды достига
ет 370°С.

Из географических факторов для водной среды обитания имеют значе
ние климатическая зональность и степень удаленности—близости сущи. С 
климатической зональностью связаны температурный режим, освещенность, 
а в некоторых случаях и солёность. Следует иметь в виду, что в тропических 
и субтропических бассейнах температура с глубиной понижается, прибли
жаясь к температуре бореальных и арктических бассейнов. Близость к суще 
влияет на степень освещенности воды вследствие ее замутнения речными 
стоками. Кислородный режим и гидродинамика вод также меняются в зави
симости от близости или удаленности сущи.

По отношению к условиям обитания выделяют две группы организмов: 
1) приспособленные к широкому диапазону колебаний факторов среды — э«- 
рибионты (греч. eurys — широкий) и 2) приспособленные к очень узкому ди
апазону колебаний — стеиобионты (греч. stems — узкий). В водных бассей
нах можно выделить следующие группы организмов по отношению к разным 
факторам среды:

Фактор среды Стенобионтные организмы Эврибиоитные организмы

Солёность (греч. halos — солёный) Стеногапинные Эвригалтные
Тежіература (греч. ZemiOJ — тепло) Стенотермные Эвритермные
Глубина (греч. fcai/joj— глубина) Стенобатные Эврибатные

Географическое и биогеографическое районирование водной 
и наземной среды обитания

Районирование наземного и водного пространства Мирового океана ста
раются проводить по одним и тем же критериям. Географическое райониро
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вание по климатическим зонам (поясам) более или менее совпадает для обо
их пространств. В настоящее время вьщеляют до восьми широтных клима
тических зон; тропическую (плюс приэкваториальную), две субтропические 
(северную и южную), две умеренные (северная — бореальная, южная — по
тальная), две полярные (северная — арктическая, южная — антарктическая). 
Климатическая зональность существовала и в прошлое геологическое вре
мя, но степень резкости ее проявления менялась.

Принадлежность прежних акваторий и территорий к той или иной кли
матической зоне хорошо устанавливается по систематическому составу и 
биоразнообразию растений и жішотных, а также по распространению лито
логических типов пород. Конечные результаты определения зональности по 
палеонтологическим и литологическим методам, как правило, совпадают. 
Оказалось, что в фанерозое положение экватора и полюсов по сравнению с 
настоящим временем было иным. Так, в ордовикский период около 500 млн 
лет назад акватории, занимавшие территорию современной Сибири, нахо
дились в тропической и субтропической зонах. Характеризуя температурный 
режим бассейнов геологического прошлого, иногда отмечают лишь то, что 
они тепловодные или холодноводные.

Кроме климатического проводят и биогеографическое районирование по 
распространению характерных ассоциаций животных (зоогеография) и рас
тений (фитогеография). При биогеографическом районировании выделяют 
фито- (по флоре) или зоогеографические (по фауне) царства, области, про
винции и Т.Д. В настоящее время по распространению позвоночных на суще 
выделяют три или четыре фаунистические царства: Нотогею, Неогею, Арк- 
тогею и Палеогею (подробнее см. с. 501). По флоре на суще различают шесть 
флористических царств: Голарктическое, Палеотропическое, Неотропичес- 
кое, Капское, Австралийское и Голантарктическое. Трудности палеобиоге
ографии заключаются в том, что положение, объем и структура биогеогра- 
фических подразделений меняются во времени (см. рис. 79).

Палеобиогеографическое районирование Земли стало возможным только 
во второй половине XX в. благодаря достижениям палеонтологии в сборе 
фактического материала по палеобиоразнообразию. Современное биологи
ческое разнообразие отражено в существовании 30—150 млн видов (Hammond, 
1992; Примак, 2002). Только 1,5 млн из них монографически описаны.

Все животные и растения (как наземные, так и морские) занимают оп
ределенные ареалы распространения. Виды, обитающие повсеместно на 
большой территории, охватывающей несколько биогеографических облас
тей, называют космополитами. Виды, встреченные на небольшой площади, 
относятся к эндемикам. Если эндемики являются остатками когда-то обшир
ной группы космополитов, то их называют реликтами. В пространстве ареа
лы распространения могут быть сплошными или разобщенными.

При описании органического мира часто используют понятия «фауна» и 
«флора». Фауной называют исторически сложившуюся совокупность видов 
животных, а флорой — растения, занимающие определенные местообитания 
либо приуроченные к определенному геологическому времени. Например, 
мы говорим о фауне и флоре Европы, морской и наземной фауне, о флоре 
юрского периода, о фауне кембрия и т.д. Таким образом, «фауна*» и «флора» 
являются понятиями относительно свободного пользования, особенно если
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учесть, что некоторые исследователи применяют их к отдельным система
тическим группам, говоря о фауне рыб, фауне верблюдов и т.д.

Последовательное изменение сообществ во времени называется сукцес
сией (лат. successio — преемственность, наследование). Сукцессия бывает пер
вичной и вторичной. Причина первичной сукцессии состоит в том, что не
которые сообщества постепенно так изменяют свою среду обитания, что она 
становится пригодной для существования других биоценозов. Например, 
жизнедеятельность растений на бедных субстратах приводит к образованию 
почвы, которая последовательно осваивается уже другими растительными со
обществами. Вторичная сукцессия связана с восстановлением (реанимаци
ей) прежнего сообщества. Одним из примеров вторичной сукцессии являет
ся восстановление рифового биоценоза после резкого разрущения в 
результате землетрясений и вулканической деятельности либо резкого оп
реснения и т.д. Прежде чем восстановится рифовое сообщество, сменится 
около 3—5 биоценозов, что занимает 7—12 лет.

Биосфера как биологический фактор среды

Биосфера (греч. bios — жизнь; sphaera — шар) — это «оболочка Земли, со
став, структура и энергетика которой определяются совокупной деятельно
стью живых организмов» (Биологический энциклопедический словарь, 1989). 
Первые размышления о биосфере принадлежат Ж.-Б.Ламарку (начало XIX 
в.). Термин «биосфера» ввел в науку австрийский ученый Э.Зюсс (1875), он 
же первым дал ее характеристику. Целостное учение о биосфере и ее взаи
моотношениях с лито-, гидро- и атмосферой разработал русский ученый
В.И. Вернадский в середине ЮС в. В биосфере выделяют две зоны: верхнюю -  
фотобиосферу (греч. phos, photos — свет) и нижнюю — меланобиосферу (греч. 
melas, melanos — черный). Исходным энергетическим фактором существова
ния фотобиосферы является солнечная энергия, обеспечивающая фотосин
тез. Для фотобиосферы характерны фототрофные и гетеротрофные организ
мы. Исходным энергетическим фактором существования меланобиосферы 
служат недра Земли, обеспечивающие хемосинтез. Для меланобиосферы ха
рактерны хемотрофные и гетеротрофные организмы. В настоящее время к 
автотрофным относятся не только фотосинтезирующие, но и хемосинтези- 
рущие организмы, которые возникли в истории Земли, вероятно, почти од
новременно.

Таким образом, и в нижней и в верхней зонах биосферы на равных пра
вах существуют автотрофы и гетеротрофы, но автотрофы нижней зоны — хе- 
мотрофы, а верхней — фототрофы.

Оценивая распределение жизни на Земле, В.И.Вернадский выделял две 
формы концентраций жизни: жизненные пленки и сгущения жизни. Жиз
ненные пленки имеют почти непрерывное площадное распределение. К ним 
относят верхние слои воды с планктоном и нектоном, зону дна с разнооб
разным бентосом и сопутствующими организмами, растительный и живот
ный покров суши. К сгущениям жизни относят морские побережья, сублито
ральную зону, рифы, абиссальные оазисы жизни (денсаль), области 
скопления плавучих бурых и красных водорослей (Саргассово море. Черное 
море), континентальные стоячие водоемы, поймы и т.д.
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в биосфере основным биототеским фактором среды являются трофичес
кие связи, образующие определенные совокупности в виде звеньев, цепей и 
пирамид. Как биологический фактор среды выступает и разум человека, стре
мящийся изменить все сферы Земли для своих разнообразных потребностей 
и желаний. Основная часть потребностей связана со стремлением поднять 
качество человеческой жизни начиная с пищевых ресурсов. Другая часть по
требностей и желаний связана с любопытством («хочу все знать»). Многие 
исследователи считают, что разум, т.е. психическая деятельность человека, 
составляет еще одну сферу, названную французскими естествоиспытателя
ми Э. Леруа и П.Тейяром де Шарденом (1927) «ноосферой» (греч. noos — ра
зум, sphaira — шар). В России учение о ноосфере и ее месте в биосфере раз
вивал В.И.Вернадский. Влияние ноосферы на биосферу, по мнению 
некоторых ученых, может привести к разнообразным экологическим сбоям, 
вплоть до катастроф.

БИОНОМИЧЕСКИЕ ЗОНЫ МИРОВОГО ОКЕАНА

Мировой океан представляет собой совокупность морей и океанов, об
разующих единую систему сообщающихся бассейнов. Водные бассейны, как 
было сказано выше, это «емкости», ограниченные дном и заполненные во
дой. Такое строение имеет не только Мировой океан, но и озеро, пруд и даже 
лужа. Разница между ними — в масштабе водных масс и структуре дна. Са
мую сложную структуру дна имеют океаны и моря.

Геоморфологические элементы дна. По структурным особенностям дно 
Мирового океана, или бенталь, подразделяют на пять основных составляю
щих, обычно называемых геоморфологическими элементами дна: шельф 
(континентальная отмель), континентальный склон, континентальное под
ножие, ложе Мирового океана, глубоководные желоба (рис. 6). Шельф явля
ется подводным продолжением материка, поэтому его называют также кон- 
типеііталыіой отмелью. Повёрхность шельфа пологая. Глубина толщи воды 
над шельфом различная, но обычно не превышает 200—500 м. Континенталь
ный склон — это следующий после шельфа структурный элемент дна, харак
теризующийся крутой поверхностью, четко отличающийся углами падения 
от пологой поверхности шельфа. Граница между континентальной отмелью 
и склоном фиксируется довольно резким перегибом. Глубина толщи воды над 
континентальным склоном доходит до 2000—3000 м. У основания континен
тального склона на глубинах ниже 2000—3000 м расположено континенталь
ное подножие, имеющее более пологую поверхность, чем континентальный 
склон. Континентальное подножие выделили в самостоятельный элемент дна 
сравнительно недавно, во второй половине XX в., когда благодаря океаногра
фическим исследованиям выяснили, что оно занимает до 25% поверхности дна. 
Континентальное подножие сменяется ложелі Мирового океана, осложненным 
подводными хребтами и глубоководными желобами с максимальными глубина
ми до 11 034 ('? 12 ООО) м.

Биономические зоны моря тесно связаны со структурными элементами 
дна, т.е. с бенталью, но выделяют их по другим критериям, а именно по осо
бенностям распространенші донных водорослей и животных (греч. bios — 
жизнь, nomos— закон). Границы биономических зон и структурных элемен-
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TO B  дна, как правило, совпадают. В настоящее время известно восемь био- 
номических зон бентали: супралитораль, литораль, сублитораль, эпибатиаль, 
батиаль, абиссаль, ультраабиссаль и денсаль. Кроме того, в Мировом океа
не, учитьтая удаленность от материка и распространение пелагических и бен- 
тических водорослей и животных, вьщеляют две провинции: неритическую 
и океаническую. Иногда, характеризуя морской бассейн, говорят о зоне при
брежного мелководья, противопоставляя ее зоне открытого моря.

Супралитораль (лат. super — Cbtpxy, над; плюс литораль) представляет со
бой зону постоянного заплеска морской воды в виде брызг прибоя. Только 
во время штормов супралитораль покрывается водой целиком. Для супрали- 
торали характерны водорослевые валы, состоящие из выбросов хаотргчно пе
реплетенных донных водорослей. Внутри выбросов находятся не только по
гибшие, но и живые мелкие и микроскопические организмы.

Литораль (лат. Iitoralis, Htus, Iitoris — берег) — прибрежная зона морского 
дна, которая в течение суток периодически то заливается водой (прилив), то 
осушается (отлив). Верхняя граница литорали принята за нулевую поверх
ность Мирового океана. Приливы и отливы связаны с воздействием грави
тационных сил Луны на водные массы. Литораль возникла в глубоком гео
логическом прошлом, около 4—4,5 млрд лет тому назад, когда появились 
гидросфера и спутник Земли — Луна. Значение литорали как переходной
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Рис. 6. О сновны е геоморфологические элементы дна М ирового океана 
и бионом ические зоны .

] —4 ~  сгущения жизни ( 1 — нижняя литораль и сублитораль, 2 — рифы, 3 — скопления водорос
лей типа «Саргассово море», 4 — денсаль); 5, 6 — пленки жизни (5 — бентосная, б — 

планктонная с фитопланктоном, зоопланктоном и нектоном)

52



зоны между водными и наземными пространствами для эволюции органи
ческого мира огромно.

Сублитораль (лат. sub — под, после; плюс литораль) — первая зона морс
кого дна, постоянно находящаяся под водой. Ее верхняя граница совпадает 
с литоралью во время отлива, а нижняя — с границей исчезновения донных 
водорослей. Произрастание водорослей зависит от освещенности воды. Она 
максимальная в тропическом и субтропическом климатических поясах и в 
прозрачной воде. Глубина проникновения солнечного света в разных морях 
и океанах колеблется от 60 до 200 м (см. также с. 99), но обычно не превышает 
130 м. Органический мир сублиторали отличается наибольшим разнообрази
ем и многочисленностью по сравнению с другими биономическими зонами. 
Трофическая пирамида сублиторали самая полноценная, с огромной биомас
сой продуцентов, образующей базис для использования последующими кон- 
сументами.

Сублитораль занимает основную часть шельфа. В большинстве случаев 
нижняя граница шельфа (перегиб) совпадает с нижней границей субяитора- 
ли, т.е. с границей исчезновения донных водорослей. В том случае, когда 
шельф продолжается, а зона сублиторали с водорослями закончилась, выде
ляют еще одну биономическую зону — эпибатиаль, или псевдоабиссаль. В обо
их названиях подчеркивается, что условия обитания, трофический состав и 
облик фауны совпадают с батиалью и абиссалью. Условия обитания харак
теризуются отсутствием солнечного света (темнота), большими глубинами, 
значительным давлением водных масс и обедненным кислородным режимом. 
Трофические группы представлены грунтоедами, сестонофагами, падалее- 
дами и хищниками, т.е. консументами. Донные растения отсутствуют. Про
дуцентами являются только некоторые бактерии и одноклеточные грибы. 
Термин «эпибатиаль*- (греч. ері — над, при; плюс батиаль) предпочтительнее 
термина «псевдоабиссаль» (греч. pseudos — ложь; плюс абиссаль), так как в 
нем закодировано и положение этой зоны, находящейся выше батиали. Вер
хняя граница эпибатиали совпадает с границей исчезновения донных водо
рослей, а нижняя — с перегибом, отделяющим шельф от континентального 
склона. Максимальная глубина эпибатиали совпадает с таковой шельфа, т.е. 
с 200—500 м.

Таким образом, к континентальной отмели (шельфу) относятся три или 
четыре биономические зоны: супралитораль, литораль, сублитораль и эпи
батиаль (иногда отсутствует).

Батиаль (греч. bathys — глубокий) совпадает с площадью распростране
ния континентального склона и частично континентального подножия. Ее 
верхняя граница проходит по перегибу шельфа (200—500 м), нижняя грани
ца неотчетлива, так как батиаль постепенно переходит в абиссаль на глуби
не ниже 2000—3000 м. Для батиали и абиссали характерны илы, состоящие 
преимущественно из микроскопических раковинок планктонных водорос
лей и беспозвоночных (фораминиферы, радиолярии, птероподы и др.).

Абиссаль (греч. abyssos — бездонный, бездна) совпадает с площадью рас
пространения ложа Мирового океана. Верхняя граница захватывает часть 
континентального подножия, а нижняя проходит вдоль глубоководных же
лобов, начинающихся с отметки 6000—6500 м.

Ультраабиссаль, или хадаль (лат. ultra — далее; плюс абиссаль; hadal — 
пучинный), занимает глубоководные желоба, достигающие глубин 11 034 м 
и более (? 12 ООО).
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Рис. 7. Денсаль: пригидротермапьная биота (составлено В.В. Мироновой).
1 — бактериальные покровы — маты; 2 — губки; 3 — книдарии — актинии; 4 — кольчатые черви; 
5, 6 — двустворюі, роды Bathyrnodiolus (5) и Calyplogena (6); 7 — гастроподы; 8 — осьминоги; 9, 
10 — членистоногие; И , 12— иглокожие: морские звезды и офиуры; 13 — погонофораты, подтип 

Vestimentifera, род Riftia и др.; 14 — рыбы

Денсаль, или денсоабиссаль (лат. densum — плотный, компактный, густой; 
плюс абиссаль), — зона интенсивной жизни среди практически безжизнен
ных абиссальных пространств и частично батиальных; она расположена вок
руг гидротерм и других газообразных и жидких источников вещества недр. 
Денсаль была открыта во второй половине XX в. при проведении океаногра
фических исследований Советским Союзом и США. Термины «денсаль» и 
«денсоабиссаль» были предложены в 1997 г. И.А.Михайловой и О.Б.Бон
даренко вместо названий «абиссальные оазисы жизни», «рифтовые оазисы 
жизни» и «сгущения жизни». Денсаль обнаружена на глубинах до 6000 м, 
но преимущественно она распространена на глубинах 1500—3300 м, где на
ходятся действующие конусовидные гидротермы рифтовых зон (англ. 
rift — ущелье).

Денсаль имеет пятнисто-линейное распределение среди монотонного 
поля абиссали и батиали. Пятнистое расположение денсали связано с коль
цевым расселением ее биоты вокруг морских гидротерм (рис. 7). Линейное 
расположение «пятен» денсали отражает приуроченность гидротерм к тек- 
тоішческим трещинам и разломам. Поперечник «пятен» достигает 250—300 м. 
Они образуют цепочки в виде прерывистых лішейных зон различной протя
женности. Общая меридиональная протяженность денсали в Тихом океане — 
около 8000 км.
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Биота денсали по биомассе (продуктивности) сопоставима с таковой суб
литорали. Большая биомасса денсали образуется благодаря гигантизму и зна
чительной плотности поселения ее обитателей.

Химический состав и температура воды денсали и остального глубоко
водья резко различаются. Химический состав обогащен за счет выбросов гид
ротермальных источников, имеющих повышенное содержание почти всех 
элементов Периодической системы Менделеева (С, Н, О, Р, Fe, Mn, S, Си, 
Ni, Mg, Ca, Si, Zn, Na и др.). Струи выбросов по цвету отл№іаются от осталь
ной массы воды. В зависимости от температуры и химического состава эле
ментов они светлее или темнее окружающей воды, вот почему гидротермы 
денсали получили названия «белые курильщики» и «черные курильщики». Тем
пература воды вокруг гидротерм на несколько порядков выше температуры 
остальной массы воды глубоководья. В непосредственной близости от жер
ла гидротерм она равна 320—370°С, но к периферии постепенно уменьшает
ся до 14°. Давление воды в денсали достигает 200 атм и более.

Основу биоты денсали составляют разнообразные хемосинтезирующие 
(хемотрофные) бактерии: сероводородные, метановые, метиловые, азотные, 
тионовые и др. Они создают органические вещества за счет неорганических 
уже при температуре около 250°С. Хемосинтезирующие бактерии являют
ся базисом трофической пирамиды жизни денсали. Для бактерий денсали 
характерен гигантизм. Размеры бактерий доходят до 0 ,11 мм по сравнению 
с обычными размера\аі около 1 мкм. Внешняя форма бактерий разнооб
разна: округлая, трубчатая, нитчатая, разветвленная. Одни бактерии обра
зуют корковидные покровы, обогащенные различными минералами, дру
гие находятся в морской воде, образуя «питательный бульон», третьи — в 
тканях различных животных. Для бактерий денсали характерен симбиоз 
почти со всеми обитателями гидротерм.

Систематический состав биоты денсали может отличаться от «курильщи
ка» к «курильщику», что связано с химическим составом и температурой выб
росов гидротерм. Тем не менее во всех биотах имеются доминирующие груп
пы организмов: хемосинтезирующие бактерии, кольчатые черви, 
погонофораты подтипа Vestimentlfera, двустворчатые и брюхоногие моллюс
ки. Кроме них в различных сочетаниях встречаются разнообразные членис
тоногие (раки, крабы, морские уточки, морские пауки), черви-нематоды, губ
ки, книдарии, морские лилии, офиуры, морские звезды, иногда осьминоги 
и редкие глубоководные хрящевые рыбы.

Для биоты денсали характерно кольцевое расположение организмов вок
руг «курильщиков», что связано с кольцевой дифференциацией условий оби
тания. Вокруг жерла «курильщика» располагаются покровы — маты (голл., 
англ. таі — циновка, половик) хемосинтезирующих бактерий. Затем начи
наются заросли кольчатых червей серпулид и погонофор-вестиментифер. 
Между зарослями могут поселяться двустворки, гастроподы и ракообразные. 
Следующее кольцо в основном состоит из скоплений двустворок. В биоте пе
риферической части денсали имеются группы, внедрившиеся из абиссали и 
батиали, такие, как, например, стеклянные губки, актинии, офиуры, осьми
ноги, глубоководные рыбы. В активных зонах гидротерм они отсутствуют. 
Бактериальные покровы, трубки червей и погонофорат встречаются во всей 
денсали.

Для многих групп денсали характерен гигантизм: бактерии размером до 
0 ,11 мм, актинии, достигающие в поперечнике 1,5 м, кольчатые черви до 20 см
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Рис. 8. С овременны е {а—в) и 
ископаемые {г—и) вестименти- 

феры денсали.
а — Riftta-, б — Tevnia-, в — Oasisia 
(длина трубок до 3 м); г—и — схема 
заполнения трубок во время захоро
нения и фоссилизации (длина фраг
ментов трубок до 50 см): г — трубка, 
сохранившая «тело»; д — начальная 
фоссилизация трубки и мягкого 
«тела»; е, ж — переработка мягкого 
«тела» бактериями и мелкими черве
образными организмами; з , и ~  пу
стые минерализованные трубки 
(Шпанская, Масленников, Литтл, 

1999)

В длину И  С 80—190 сегментами тела, двустворки длиной 18—25 см, вестимен- 
тиферы длиной до 3 M  при диаметре до 5 см. Кольчатые черви, вестименти- 
феры, двустворки, гастроподы образуют плотные поселения. Биота денсали 
представлена только тремя царствами (Бактерии, Грибы, Животные), 9 ти
пами, 16—18 классами и более чем 200 видами. Около половины видов яв
ляются новыми. Некоторые из них имеют строение, сходное с ископаемы
ми, а не с современными формами, за что их называют «живыми 
ископаемыми».

Таким образом, комплекс характерных признаков денсали, отличающих 
ее от других биономических зон, следующий: 1) присутствие многочисленных 
и разнообразных хемосинтезирующих бактерий; 2) симбиоз бактерий почти 
со всеми животными; 3) кольцевое распределение жизни; 4) очень большая 
биомасса, сопоставимая с такими сгущениями жизни сублиторали, как рифо
вая биота; 5) гигантизм; 6) специфичность систематического состава для каж
дого «курильщика»; 7) древний облик биоты.

После открытия современной денсали были обнаружены ископаемые ана
логи. В последнее время появились доказательства, что многие полиметалли
ческие руды имеют бактериальное происхождение. В рудных зонах встречено 
большое количество минерализованных образований в виде пленок, различ
ных трубочек и желваков (рис. 8). Такие образования обнаружены в нижне
силурийских и среднедевонских медноколчеданных и сульфидных месторож
дениях Южного Урала; в карбоне и перми других районов Урала; в нижнека
менноугольных цинковых и сульфидных месторождениях Ирландии; в мело
вых сульфитных массивах Кипра и Аравийского полуострова (Оман). Есть све
дения, что подобные трубочки и желваки обнаружены на Дальнем Востоке и 
Камчатке, а также в Альпах. Большинство находок относят к погонофорам- 
вестиментиферам, но не исключена принадлежность некоторых из них к коль
чатым червям и двустворчатым моллюскам. Доказательствами принадлежно
сти ископаемых трубок к биотам древней денсали служат:

1) общность физико-химических характеристик ископаемой и современ
ной гидротермальной и пригвдротермальной среды;
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2) сходные процессы минерализации ископаемых трубочек и трубчатых 
оболочек червей и погонофор современной денсали;

3) совпадение их морфологии;
4) широкое развитие бактериальных обрастаний вокруг современных и 

ископаемых трубок и наличие бактерий внутри них.
Следует учитывать, что гидротермальные источники кроме глубоково

дья встречаются в мелководье и в наземных условріях. Общим для них явля
ется большое количество хемосинтезирующих бактерий. В отличие от ден
сали в мелководных и наземных биоценозах гвдротерм всегда присутствуют 
цианобионты и различные растения.

СТАДИИ ЗАХОРОНЕНИЯ И ФОРМЫ СОХРАННОСТИ

Стадии захоронения, т.е. посмертные переходы организма в ископаемое 
состояние, изучает тафономия. Теоретические и практические основы этого 
раздела палеонтологии обосновал И.А.Ефремов (1940), обобщив исследова
ния предшественников и собственные работы. Он ввел также термины «та
фономия» и «ориктоценоз». Основой анализа тафономии являются общно
сти (комплексы) организмов, или ценозы (греч. koinos — общий), 
последовательно сменяющие друг друга при захоронении: биоценоз — тана
тоценоз — тафоценоз — ориктоценоз. Биоценоз (греч. bios — жизнь) представ
ляет собой комплекс живых организмов, объединенных в единую систему 
трофическими (пищевыми) и экологическими связями. Танатоценоз (греч. 
Ihanatos-CUtpib) — комплекс умерших организмов до стадии захоронения. 
Тафоценоз (греч. taphos — могила, погребение) является комплексом захоро
ненных организмов и их остатков до стадии фоссилизации. Ориктоценоз 
(греч. oryktos — ископаемый) — это комплекс окаменелых остатков ископае
мых организмов какого-нибудь местонахождения или слоя, прошедших фос-

АБИССАЛЬ-БАТИАЛЬ 
ТУРБИДИТЫ

I ШЕЛЬФ
t ПРОМЕЖУТОЧНЫЙ МЕЛКОВОДНЫЙ

Ассоциация Л/ere/tes , , " Ассоциация Cruziana

Рис. 9. А ссоциации ископаемых следов ж изнедеятельности, обы чно встречаю щ иеся  
совместно, и их значение для реконструкций условий обитания (Seilacher, 1978; К а

менная книга, 1997, с изменением)
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Cyclomedusâ
Рис. 10. О тп ечатки  венд ски х  бесскелетны х органи зм ов: варианты  сим м етрии  и роста, 

м асш таб н ая  л и н ей к а  соответствует 1 см  (Seilacher, 1989)

силизацию. Термин «биоценоз» предложил С.А.Зернов (1913), атермины «та
натоценоз» и «тафоценоз» — Е.Васмунд (Wasmund, 1926).

Процессы захоронения зависят от двух основных факторов: биотичес
кого и абиотического. Под биотическим, или биологическим, фактором по-

Рис. И . П о след овател ьн ы е стади и  {а— г) р а зр у ш ен и я  скелета п рави л ьн ого  м орского 
ежа п ри  зах о р о н ен и и  и ф осси л и зац и и  {Соловьев, 1999).

Обозначения-, ап — анальное поле с вершинным щитком; ач — челюстной аппарат; ик — иглы круп
ные; им — иглы мелкие; мс — мышцы и связки, скрепляющие челюстной аппарат с панци

рем ежа; пл — пластинки панциря
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Рис. 12. Н ачальны е стадии  р азр у 
ш ен и я  скелета м л ек о п и таю щ и х  
при  захорон ен и и  {Hill, 1979; Очев 

и др., 1994).

1—9 — последовательность разрушения 
скелета: 1 — лопатка; 2 — хвост; 3 — 
плечевая кость; 4 — нижняя челюсть; 
5 — нижняя часть передней конечнос
ти; 6 — череп без нижней челюсти, но 
с первым шейным позвонком (атлан
том); 7 — средняя часть передней и зад
ней конечностей; 8 — первый шейный 

позвонок (атлант); 9 —ребра

нимают первичную структуру 
умершего организма, имеюще
го определенное строение и 
соотношение мягкого тела и 
скелета. Деструкция мягких
тканей (и скелета) за счет хищников, падалеедов, бактериального, грибко
вого и другого биогенного вмешательства также входит в биологический фак
тор. Сохранение организма или его частей в ископаемом состоянии в случае 
отсутствия скелета довольно проблематично. Тем не менее от мягкотелых 
бесскелетных форм сохраняются многочисленные отпечатки, ядра, полости 
и следы жизнедеятельности, несущие достаточно разнообразную информа
цию (рис. 9). Самые знаменитые отпечатки встречены в юрских золенгофен- 
ских сланцах Германии, среднекембрийских сланцах Бёрджесс Канады, 
иерхнепротерозойскихтерригенных породах эдиакары Австралии, венда Рос
сии, синия І^тая (рис. 10).

Среди скелетных форм наилучшими перспективами захоронения обла
дают те, которые имеют сплошной скелет в виде раковины, единого панци
ря, различных трубок. Изолированные скелетные элементы, такие, как скле
риты, зубы, чешуи, таблички и 
Т .Д .,  обычно сохраняются как раз
розненные фрагменты. Скелеты, 
представленные сложными кон
струкциями, как, например, пан
цири ежей и скелеты позвоноч
ных, при захоронении проходят 
определенные стадии разруше
ния (рис. 11, 12).

Под абиотическим фактором 
захоронения понимают в основ
ном процессы осадконакопления 
и фоссилизации, поэтому его 
обычно называют геологическим 
фактором. Важным абиотическим

Рис. 13. В л и я н и е  теч ен и й  на р асп о л о ж ен и е  
окам ен елостей  (Янин, 1983). 

а — отпечатки офиур на одном уровне напластования;

геологическое время (геохроноло- пластования, 
гический интервал), прошедшее

фактором захоронения является ,^  ^  , ¢ - раковинки тентакулитоп на соседних уровнях на-
стрелки показывают 

течений
направление
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от стадии танатоценоза до ориктоценоза. Большое значение имеют химичес
кие и физические свойства консерванта (осадка в широком понимании), в 
котором оказывается тафоценоз. К абиотическому фактору следует относить 
и такие физические свойства среды, как направление и скорость течения, со
лёность воды, влияние минерализованных источников и т.д. (рис. 13). (Под
робно о процессах и стадиях захоронения изложено в работах Б.Т.Янина 
(1990), а также В.Г.Очева и др. (1994).)

Формы сохранности. Разнообразные биотические и абиотические факто
ры разрушения и захоронения организмов и их жизнедеятельности приво
дят к разным формам сохранности. Общим термином для них служат слово
сочетание «органические остатки» и его синонимы «окаменелости», «ископаемые» 
и «фоссилии» (лат.уож/и — погребенный, ископаемый). Словосочетание «орга
нические остатки» широко использовали в геологической и палеонтологичес
кой литературе XX в. В настоящее время его почти не употребляют. Наиболее 
популярным стал термин «фоссилии». В русскоязычной литературе этот тер
мин впервые появился в 1784 г., когда А.Нартов перевел для внуков 
Екатерины II немецкую книгу по палеонтолопш.

По степени полноты и специфики сохранности существует следующая 
классификация ископаемых: субфоссилии, эуфоссилии, ихнофоссилии, коп- 
рофоссилии, хемофоссилии и гастролиты. Наиболее полную сохранность 
имеют субфоссилии. Среди форм сохранности микробионтов докембрия вы
деляются: микрофоссилии (окаменевшие или мумифицированные), мине
ральные продукты жизнедеятельности, хемофоссилии, или молекулярные ис
копаемые (Бурзин, 2003).

Субфоссилиями (лат. sub — под, почти) называют ископаемых, которые 
кроме скелета сохраняют мягкое тело (животные) или слабоизмененное орга
ническое вещество с клеточной структурой (растения). Некоторые субфос
силии сохраняют молекулы генетического кода. Среди животных наиболее 
известными субфоссилиями являются мамонты, носороги и птицы. Сохра
нению мягкого тела вплоть до внутренних органов, волосяного покрова и 
перьев способствует специфический состав «осадков», выполняющих роль 
консервантов. Кроме того, имеет значение и геологически маленький отре
зок времени (около 2 млн), во время которого процессы фоссилизации пол
ностью не успели проявиться. Консервантами для субфоссилий служат веч
ная мерзлота, различные битумы (асфальт, озокерит и др.), эоловые пески, 
вулканический пепел, реже торфяники и лава. Процессы фоссилизации боль
шинства субфоссилий весьма специфические. Для субфоссилий, находящих
ся в вечной мерзлоте, характерно замораживание, для тех, кто оказался в 
эоловых песках или в пещерах пустьшь и полупустынь, — высушивание. К 
субфоссилиям ршогда относят и насекомых, находящихся в янтаре. Оказа
лось, что янтарь, сохраняя объем и отпечаток насекомого вплоть до мельчай
ших особенностей строения, превращает «мягкое тело» в пыль. Растения из 
группы субфоссилий, называемые «мумификатами», распространены доста
точно широко в палеозойских и мезозойских породах. Субфоссилии живот
ного происхождения известны из четвертичных, реже — неогеновых отло
жений.

К эуфоссилиям, или эвфоссилиям (греч. ей — хорошо, настоящий), отно
сят ископаемые организмы, представленные скелетами, фрагментами и дис
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кретными элементами скелетов, а также отпечатками и ядрами скелетов мяг
кого тела и его составляющих. Таким образом, у эуфоссилий в отличие от суб- 
фоссилий мягкое тело разрушено и уничтожено, но его отпечаток или ядро 
может сохраниться. В палеонтологической летогшси эуфоссилии являются 
и наиболее многочисленными свидетелями органического мира прошлого. 
Они представлены двумя основными группами. К первой группе относят 
скелеты, раковины, панцири, чешуи, зубы и т.д. животных; органические 
и минерализованные оболочки клеток бактерий, цианобионтов и грибов; 
листья, плоды, споры, пыльцу и другие части растений. Ко второй группе 
эуфоссилий относят отпечатки и ядра. Если на поверхности осадка имеет
ся уплощенный оттиск от организма или его фрагментов, то это отпечаток. 
Если осадок сохраняет объемную полость от организма или объем его со
ставных частей, то это ядро.

Среди ядер различают внутренние и внешние. Внутренние ядра возни
кают за счет заполнения породой внутренних полостей раковин двустворок, 
остракод, гастропод, брахиопод, аммонитов, а также черепных коробок по
звоночных животных. Ядра растений чаще всего представляют отливы серд
цевины стволов. Процесс возникновения внешних ядер сложнее, чем внут
ренних. Сначала скелет, заключенный в породе, растворяется. Затем 
начинается заполнение вновь возникшей полости породой. Внутренние и 
внешние ядра наиболее четко отличаются друг от друга у скульптированных 
двустворок и брахиопод. На внутреннем ядре имеются отпечатки различных 
внутренних структур, а наружное ядро отражает особенности скульптуры ра
ковины. Внешние ядра ребристые, шероховатые, грубые, а внутренние — глад
кие, с отпечатками мускулов, связок и других элементов внутреннего строе
ния.

Промежуточные формы сохранности между отпечатком и ядром являют
ся слепками (рис. 14). Слепки особенно характерны для многоклеточных жи
вотных вендского периода, имеющих небольшую толщину тела. Слепки в кров
ле слоя назьшают позитивными, в подошве вьшіележащего слоя — негативньши.

Ихпофоссилии (греч. ichnos— cntn) представлены не остатками организ
мов, а следами их жизнедеятельности в виде отпечатков или объемных обра
зований. К ихнофоссилиям относят следы отдыха, передвижения по субстра
ту (ползание, хождение, бег), дви
жения в субстрате (зарывание, свер
ление), следы пастбищ в виде по
верхностей выедания, следы 
повреждений разных частей расте
ний насекомыми и т.д. Классифи
кацию жизнедеятельности прово
дят относительно легко. Определе
ние систематического положения 
организма, оставившего след, вы
зывает трудности, так как одинако-

Рис. І4. О бъем н ы й  сл еп ок  п олости , о с 
тавш ейся  от н осорога  (а ) , и его р е к о н 
струкци я  (б) в естествен н ы х услови ях  

оби тан и я  {Каменная книга, 1997)
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Рис. 15. И ско п аем ы е  ходы  и 
н о р ы , н азв ан н ы е  D aim onelix 
(а), и р ек о н стр у к ц и я  (б) с о з 
д авш его  их гры зун а рода  S le-  
neofiber. М и о ц ен , ш тат Н е
б раска (Ager, 1963; Каменная  

книга, 1997)

вые следы могут оставлять 
разные представители фау
ны. Обычно принадлеж
ность следов удается опре

делить только в пределах групп крупной систематической категории (беспоз
воночные, позвоночные, трилобиты и т.д.).

Известны следы передвижения земноводных, рептилий, птиц и млеко- 
гштающих (например, слонов и людей каменного века). От некоторых иско
паемых грызунов сохранились ходы и норы (рис. 15). Ископаемые следы бес
позвоночных более разнообразны и многочисленны, чем те, которые 
оставили позвоночные. От беспозвоночных остались следы прикрепления, 
ползания, зарывания, сверления, ходы и норы. Морфология следов хорошо 
фиксирует уровень сложности поведенческих реакций. Сравнительный ана
лиз передвижения донных ископаемых беспозвоночных свидетельствует, что 
их уровень поведения в течение геологического времени все время услож
нялся.

Копрофоссилт (греч. kopros — помет, навоз) формируются за счет конеч
ных продуктов жизнедеятельности организмов. Типичными копрофоссили- 
ями являются окаменевшие экскременты позвоночных животных, которые 
обычно назьтают «копролитами». В ископаемом состоянии известны коп- 
ролиты акул, земноводных, динозавров и млекопитающих, вплоть до коп- 
ролитов человека, обнаруженных в некоторых пещерах. Для фекалий совре
менных беспозвоночных, а часто и для ископаемых используют название 
«пе/іяеты» (англ. pellet — катышек, пилюля). Форма пеллет — от округлой до 
вытянутой трубчатой, наружная поверхность гладкая, реже скульптирован- 
ная, размеры около 1 мм. Большинство пеллет принадлежат грунтоедам, дет- 
ритофагам и биофильтраторам, представленным преимущественно червями, 
моллюсками и иглокожими. В результате деятельности грунтоедов первич
ный субстрат в значительной степени превращается в пеллетовые отложе
ния. Осадок, пройдя через кишечник, обогащается кальцием, железом, маг
нием, калием, фосфором и органическими веществами. Процесс 
биологической переработки осадка называют биотурбацией. Окраска копро- 
фоссилий четко отличается от окружающей породы. Некоторые копрофос- 
силии содержат остатки других животных и растений, по которым можно вос
становить пищевые связи прежнего биоценоза.

Продукты жизнедеятельности бактерий и цианобионтов в виде биогенных 
известняков, фбсфоритов, железистых соединений в кварцитах, органического 
вещества в шунгитах, пластов и конкреций различного минерального состава 
можно рассматривать как копрофоссилии с большой долей условности.

Хемофоссилии (греч. chemie — химия) представлены органическими мо
лекулами и их фрагментами различного биогенного происхождения. Наи
большее количество хемофоссилий обнаружено в горючих ископаемых,
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особенно в нефти. Состав биомолекул позволяет определить систематичес
кую принадлежность исходного организма (но не морфологию) на уровне 
царств, реже типов. В настоящее время обнаружены ископаемые органичес
кие биомолекулы растений, животных, грибов и цианобионтов. Изучение хе- 
мофоссилий имеет важное значение для решения проблемы возникновения 
жизни и происхождения горючих ископаемых.

Гастролиты, или желудочные камни (греч. gaster, gastros — желудок; 
Hihos — камень), представлены камушками, которые использовали ископае
мые птицы и динозавры для дробления заглатываемой пищи. Для гастроли
тов характерны округлые края и гладкая поверхность. Но такими признака
ми обладает также галька, поэтому гастролиты долго не привлекали 
внимания. Доказательством в пользу реальности гастролитов является то, что 
их находят вместе с костями и скелетами позвоночных, нередко там, где на
ходился желудок. Следует отметить, что по гастролитам можно оценить рас
стояние. которое животное могло преодолевать при жизни. По гастролитам 
из розового кварцита, найденным вместе со скелетом морского ящера мезо
завра, определили, что он проплыл более 650 км. Именно такое расстояние 
отделяет место гибели мезозавра от уникального местонахождения специфи
ческих розовых кварцитов.

Псевдофоссилиями, или ложными ископаемыми {vpt4. pseudos — ложь), на
зывают минералогические и литологические образования, имеющие с иско
паемыми организмами сходный внешний облик. Трещины усыхания описы
вали как пищеварительную систе\іу медуз, округлые желваки осадочного 
происхождения — как тело медуз, пучки кристаллов — как колониальные ко
раллы, марганцевые и железистые дендриты — как растения.

При классификации ископаемых учитывают не только степень полноты 
и специфику сохранности, но также их размеры. По размерности выделяют 
три группы: макрофоссити (более 1—2 мм), микрофоссшши (десятые и сотые 
доли миллиметра) и нанофоссшши (сотые доли миллиметра и менее). Мик- 
ро- и нанофоссилии имеют большое практическое и теоретическое значе
ние для различных научных дисциплин, особенно такие группы, как радио
лярии, фораминиферы, конодонты, кокколитофориды, кремневые 
жгутиковые, споры, пыльца, акритархи и микробные сообщества (бактерии, 
цианобионты идр.).

БИОМИНЕРАЛИЗАЦИЯ И ФОССИЛИЗАЦИЯ

Объектами изучения в палеонтологии являются все варианты ископае
мых: субфоссилии, эуфоссилии, ихнофоссилии, копрофоссилии, хемофос- 
силии. Наибольшую роль играют эуфоссилии, представленные скелетами жи
вотных и различными остатками растений и насекомых.

Скелет. В широком понимании скелетом (греч. skeletos — высохший) на
зывают комплекс сильно уплотненных твердых тканей различного состава — 
от органического до мішерального. Происхождение скелета связано с конеч
ным результатом определенных биохимических процессов. Особенно нагляд
но это проявляется в формировании известкового скелета на ранних уров
нях эволюции, например у губок и кораллов. Считают, что кальций связывает 
углекислый газ (один из конечных продуктов процессов метаболизма) в по
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чти нерастворимую соль CaCO^. В итоге «шлаки» обмена веществ переводят
ся в инертное состояние.

Функция скелета зависит от его строения и места формирования. Наруж
ные скелеты выполняют роль защиты клетки или мягкого тела и его частей 
от внешних воздействий физического и биологического свойства (механи
ческие повреждения, нападения хішщиков, турнирные бои и т.д.). Внутрен
ние скелеты (иногда и наружные) являются опорой для мягких тканей и ор
ганов или выполняют и другие функции, как, например, челюстной аппарат, 
статолиты медуз, отолиты рыб и т.д.

У многоклеточных животных кроме положения скелета следует учиты
вать и его происхождение от того или иного зародышевого листка. У боль
шинства животных скелет эктодермального происхождения, у меньшин
ства — мезодермального или смешанного типа.

Скелеты по химическо\іу составу делят на две основные группы — орга
нические и минеральные. Обе группы скелетов являются секреционными, так 
как образуются за счет обособления клеточных и тканевых выделений, воз
никающих в процессе метаболизма (лат. secretio — отделение).

Кроме секреционных существуют еще агглютинированные скелеты, об
разованные не за счет секреции, а благодаря склеиванию посторонних ми
неральных частіщ секреционным органическим цементом (лат. agglutinare — 
приклепать). В качестве цемента выступают протеины, хитин, слизь и дру
гие органические образования. Состав и размеры минеральных частиц ске
лета совпадают с теми, что образуют субстрат. Чаще всего склеиваются лю
бые частицы субстрата — кварцевые, песчано-илистые, известковые, вплоть 
до микроскопических раковинок, редко — только гранатовые зерна или крем
невые спикулы. Агглютинированные скелеты характерны для бентосных бес
позвоночных. Они широко распространены среди фораминифер, иногда 
встречаются у губок, книдарий и червей, изредка у членистоногих (напри
мер, агглютинированные домики ручейников).

Органические скелеты. Прежде чем переходить к характеристике био
минерализации, следует остановиться на органических скелетах. Они по
явились на первых стадиях эволюции, вероятно, раньше минеральных, на 
что указывают палеонтологические данные. Различные органикостенные 
микрофоссилии обнаружены уже на уровне 3,5 млрд лет назад, а с уровня 
2,5 млрд лет назад они становятся массовыми (рис. 16). На первичность 
органических скелетов указывает и то, что они являются матрицей для ми
неральных скелетов.

Рис. 16. О р ган и к о стен н ы е  м и к р о ф о сси л и и  п оздн его  р и ф ея  С и б и р и  {Герман, 1990).
а—в  — разные стадии жизненного 
цикла клеток; г—е — варианты распо
ложения клеток; г — Lomenlunella, рас
положение линейное, как у современ
ных однорадных зеленых водорослей, 
д — Eosaccoromyces ramosus, почкую
щиеся клетки, как у современных 
дрожжевых ірибков, е — Неіісопета, 
спиральное расположение, как у со
временной SpiruIina из царства 
Cyanobionta. Масштабная линейка 

соответствует 100 мкм
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Органические скелеты образуют три основные группы; протеиновую, хи
тиновую и целлюлозную. В состав протеиновых скелетов входят простые бел
ки, состоящие из остатков аминокислот, содержащих, как правило, одну или 
две аминогруппы (NH^). Протеиновые скелеты в геологическом прошлом, 
вероятно, появились первыми. Они характерны для фораминифер отряда 
AUogromiida, ископаемых граптолитов и современных птеробранхий. У фо
раминифер аллогромиид протеиновая капсула образуется эндоплазмой, а 
эктоплазма находится снаружи. Одно время некоторые протеиновые скеле
ты называли псевдохитиновыми.

К протеиновой группе скелетов близки хрящевые капсулы головоногих 
моллюсков, защищающие мозг и глаза, а также хрящевые скелеты круглоро
тых и хрящевых рыб, состоящие в основном из коллагена. Коллагеновые (бел
ковые) волокна входят в состав костей и хрящей позвоночных, а также раз
личных скелетов беспозвоночных. Как скелетное образование рассматривают 
и хорду, клетки которой имеют органический эластичный чехол. Хорда хо
рошо развита у низших хордовых (бесчерепных) и некоторых рыб (цельно
головые, осетровые, двоякодьшіащие). К группе протеиновых скелетов от
носятся также шелкоподобные волокна губок (спонгин), роговые 
образования позвоночных, роговые скелеты кораллов.

Хитиновые скелеты образованы полисахаридом, линейным полимером, 
состоящим из остатков N -ацетил—D-глюкозамина, объединенных гликозид- 
ными связями. Хитин является основным компонентом наружных скелетов 
большинства членистоногих, хитинозой, некоторых червей, книдарий (ко- 
нуляты, актинии, гидроидные), брахиопод, NnuaHOK и акритарх. Хитин вхо
дит также в состав клеточных стенок грибов и зеленых водорослей. Хитино
вые скелеты беспозвоночных обычно «пропитаны» кальцием в виде 
различных минералов карбонатной и фосфатной групп. В эволюции неко
торых ископаемых отчетливо прослеживается увеличение содержания мине
ральной составляющей по сравнению с органической. У конулят, например, 
скелет образован микроскопическими хитиновыми, хитиново-фосфатными 
и фосфатно-кальциевыми тонкими пластиночками. На протяжении ордови
ка—перми в течение 220 млн лет содержание фосфата кальция у конулят уве
личилось от 66—74 до 96%.

Целлюлоза, или клетчатка, является основным компонентом клеточной 
оболочки большинства растений. У животных целлюлоза отсутствует, если 
не считать асцидий. Целлюлоза, как и хитин, относится к группе полисаха
ридов. Она обладает большой прочностью и нерастворима в воде. Благодаря 
целлюлозе ископаемые растения широко представлены в геологической ле
тописи. В древесине содержание целлюлозы достигает 50%, в волосках се
мян хлопчатника — 98%. Клеточная оболочка растений содержит и другие 
органические соединения, из них наиболее распространены лигнин и кутин. 
Лигнин относится к группе веществ ароматической структуры. Его содержа
ние у высших растений может достигать 30% от их сухого веса, у низших ра
стений он отсутствует. Лигніш вместе с целлюлозой составляет основу гуму
совых углей. Кутин представляет собой воскоподобное вещество, 
покрывающее клеточную оболочку снаружи. Его содержание в углях может 
быть весьма значительным.

Минеральные скелеты. В строении минеральных скелетов принимают 
участие более 40 минералов, в состав которых входят почти все элементы Пе-

3 Палеонтологии 65



Таблица 5
Группы минералов, обра:іун>щиеся при биосинтезе у прокариот и эукариот

{Лоуэнстам, 1984, с упрощением и дополнением)

Прокариоты и эукариоты
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Бактерии X X X X X X X X X X

Цианобиош ы X X X ?

Грибы ? X X X

CU

Одноклеточные
Диатомовые
водоросли

X

Золотистые
водоросли

X X

Динофігговые
водоросли

X X

V
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Красные водоросли X

Зеленые водоросли X 9 X 7

Харовые водоросли X ? X

Бурые водоросли X

Моховидные X X 7 X

Высшие растения X ? X X X X

S

I

O q u

О §  ^

Саркодовые X ? X X

Ресничные X X

Акантарии X

<L>

Sо

Пориферы
(Губковые)

X X X

Книдарии X X X X

Черви X X X X

Моллюски X X X X X X

Членистоногие X X X X X X X

Мшанки X X

Брахиоподы X X

Иглокожие X X X X X

Хордовые X X X X X

риодической системы Менделеева. В основном минеральные скелеты пред
ставлены карбонатами и фосфатами кальщія, водным кремнеземом и раз
личными соединениями железа (табл. 5).
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Известковые (карбонатизированные) скелеты встречаются во всех пяти 
царствах: у бактерий, цианобионтов (строматолиты), грибов, животных и ра
стений (харовые водоросли, красные водоросли, зеленые водоросли, кокко- 
литофориды идр.). Известковые скелеты представлены чаще всего кальци
том и арагонитом.

Кремневые (силицитизированные) скелеты встречаются у примитивных 
животных (солнечники, радиолярии, губки) и низших растений (диатомовые 
водоросли и кремневые жгутиковые — динофлагелляты). Кремневые скеле
ты представлены обычно опалом.

Фосфатные (фосфатизированные) скелеты преимущественно состоят из 
апатита, даллита и их производных. Фосфатная составляющая как основной 
компонент или как примесь встречается у бактерий, грибов, а также живот
ных — фосфаты встречаются у медуз (статолиты), конулярий, червей, членис
тоногих, моллюсков, брахиопод, мшанок, иглокожих и хордовых, особенно у 
позвоночных. Фосфатные минералы иногда пропитывают органические ске
леты, придавая им темно-бурый или почти черный цвет, как, например, у ко- 
нулят и беззамковых брахиопод. Кроме первичной фосфатизации встречает
ся и вторичная диагенетическая, возникающая в процессе фоссилизации.

Бактерии способны осаждать и концентрировать снаружи (и внутри) обо
лочек кроме милералов из группы карбонатов и фосфатов также соединения 
железа, оксиды и гидроксиды марганца, соединения серы, цинка, свинца, 
меди, а по последним данным, золота. Экзотический скелет из сернокисло
го стронция имеют одноклеточные животные типа Акантарии.

Биоминерализация. Под биоминерализацией понимают процесс образо
вания минералов за счет биосинтеза. Процессы биоминерализации проис
ходят двумя основными путями, получившими названия «индуцируемый» и 
«матрицируемый». При индуцируемом варианте концентрация биоминералов 
происходит без участия органической матрицы (рис. 17). Такой вариант ха
рактерен для прокариот, но встречается также у эукариот — растений и жи
вотных, особенно у одноклеточных. При матрицируемом варианте концент
рация биоминералов осуществляется на матрице, ^ о т  способ характерен для 
эукариот, но встречается и у прокариот. Оба варианта могут присутствовать 
у одного и того же организма. Индуцируемый вариант более примитивный, 
чем матрицируемый, тем не менее уже на ранних стадиях развития органи
ческого мира существовали оба варианта.

Образование минеральных скелетов идет с различной скоростью. Лабо
раторное моделирование показало, что цианобионты образуют одну пару сло
ев (органическую + известковую) за время от нескольких часов до несколь
ких суток, а желваковые и 
столбчатые постройки, аналогич
ные строматолитам, — от не
скольких недель до нескольких 
месяцев. У рифостроящих корал-

Рис. 17. С тадии  ьп угри к леточ -
Iio ro  обр;і:к)иаііия изиссіко ію й  сп ику- 
.MW у иосьмилученых кораллов  {W ood

land, 1906).
и - и ііісстковыс биом инералы ; я — ядро 

клетки
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Стенка кораллит; 
Щупальц

Мускулатура 
поперечная

Рис. 18. С тади и  ф о сси л и зац и и  п оли п ов  у кораллов  рода Favosites (силур, К анада).

а — живой полип с расправленными щупальцами; б — полип, после смерти перекрытый извест
ковым илом (начальная стадия известкования); в — замещение тканей полипа кристаллами каль
цита разной величины; г, д — внещний вид фоссилизированного полипа: г — сбоку, д — сверху 
(Copper, 1985; Copper, Plusquellec, 1993). Обозначения:m  — днища; зк — зернышки кальцита (? бак

териального происхождения); оп — основание полипа, выделяющее днище

Л О В  образование скелета начинается с первых минут прикрепления планулы 
к субстрату и идет довольно быстро. Уже через 6 часов формируется базаль
ная пластинка, а через 21 день кораллит имеет два цикла септ и друте осо
бенности строения шестилучевых кораллов (см. рис. 144 на с. 238). За год ри- 
фостроящие кораллы вырастают в высоту на 8—32 см, но по мере старения 
линейная скорость уменьшается. Формирование скелета на личиночной ста
дии известно у иглокожих, моллюсков, брахиопод, мшанок.

Фоссилизация. Под фоссилизацией {яат. fossilis — извлеченный из зем
ли) понимают физико-химические процессы перехода организма, а также 
следов и продуктов его жизнедеятельности в ископаемое состояние. Основ
ные процессы фоссилизации начинаются при попадании умершего организ
ма в осадок, т.е. начиная со стадии тафоценоза, и продолжаются до тех пор, 
пока ископаемое не будет извлечено из породы или вместе с ней. Таким об
разом, фоссилизация тесно связана с тафономией и литогенезом. На стар
ческих стадиях онтогенеза биоминерализация иногда столь интенсивная, что 
можно говорить уже о начале фоссилизации. При фоссилизации основны
ми процессами являются перекристаллизация и минерализация.

Перекристаллизацией называют процесс изменения кристаллографичес
кой решетки и морфологии кристалла при сохранении его химического состава. 
Благодаря перекристаллизации образуются более устойчивые по отношению к 
внешней среде модификации минералов. Биогенный арагонит (СаСО^), напри
мер, модифицируется в кальцит, а таблички опала (ЗіО^ иН^О) структуриру
ются в бипирамидальный кристалл (см. рис. 19).

Под минерализацией {окаменением) понимают увеличение доли минераль
ной составляющей по отношению к органической. Особенно парадоксаль
но выглядит минерализация «мягкотелых» животных, не имеющих скелета. 
Медузы после смерти попадают на поверхность субстрата и, постепенно раз
лагаясь, оставляют отпечатки. На отпечатках сохраняется строение щупалец.
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Рис. 19. П р ед п о л агаем ая  
м од ель  б и о м и н е р а л и за ц и и  
(а, б) и ф о ссап и зац и и  {в—д) 
к р ем н евы х  скел етов  р а д и о 

л я р и й .
а — появление первых шариков 
(глобул) кремнезема на плас
тинчатой органической матри
це; б — последовательные ста
дии образования кремневых 
глобул 1, 2 и 3-го порядков 
(Г1 -0 ,0 1 - 0 ,1 5  мкм, Г2 - 0 , 2 -  
0,3 мкм, ГЗ — 0,4—1 мкм); в — 
табличка кремнезема из агрега

ции глобул 3-го порядка с остаточным органическим веществом матрицы (стадия диагенеза); 
г — табличка преобразованного биогенного кремнезема (стадия раннего катагенеза); д — дипи- 
рамидально-призматический кристалл кварца (стадия позднего катагенеза) {Голубев, 1987;

Афанасьева, 2000).
Обозначения: ом — пластинчатая органическая матрица; фл — фибриллы белка

пищеварительной системы, гонад и других компонентов мягкого тела. Ми
неральная составляющая отпечатка представлена поверхностью осадка, кото
рый в процессе диагенеза и катагенеза превращается в породу. Аналогичным 
образом идет минерализация следов ползания, зарывания, отдыха и т.д.

Частными случаями минерализации являются обызвествление, фосфа- 
тизация, окремнение, ожелезнение, пиритизация, заполнение, замещение, 
псевдоморфозы. При обызвествлении увеличивается доля карбонатной со
ставляющей. Мягкие ткани, скелет и различные пустоты, их сопровождаю
щие, «пропитываются» известью. Цианобионты способны из воды осаждать 
известь, которая обволакивает их оболочки и заполняет пространство меж
ду ними. Обызвествление идет более интенсивно в растворах, обогащенных 
кальцием, и в известково-илистых отложениях (рис. 18).

При фосфатизации увеличивается доля фосфатов за счет минералов био
генного и хемогенного происхождения. Фосфаты «пропитывают» не только 
скелеты, но и мягкие ткани. Так произошло с кембрийскими брахиоподами 
и личинками позднекембрийских членистоногих. Вероятно, уже при жизни 
у них было какое-то количество биогенных фосфатов, сыгравших роль свое
образных «центров» концентрации после смерти. В процессах фосфатизации 
большую роль играют бактерии и повышенное содержание неорганическо
го фосфора в воде.

При окремнении увеличивается доля водного кремнезема, т.е. доля гид
рата окиси кремния (опала и др.). Окремнение может быть биогенным и хе- 
могенным. Процесс биоокремнения хорошо изучен на примере кремневых 
скелетов радиолярий. Органическая матрица сначала покрывается и «про
питывается» мелкими шариками (глобулами) кремнезема. Мелкие шарики 
постепенно растут и образуют агрегаты, которые полностью замещают орга
ническую матрицу, образуя кремневую пластиночку. На этой стадии биоми
нерализация сменяется фоссилизацией. В дальнейшем биогенный кремне
зем преобразуется в кристалл кварца, почти неотличимый от хемогенного 
кристалла (рис. 19). Процесс увеличения числа и размеров фосфатных и крем
невых глобул, обогащающих и заменяющих органические матрицы, пленки,
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скелеты, а также внутриклеточные и межклеточные пространства, называ
ют глобулизацией (не путать с глобализацией — процессами объединения че
ловечества).

При фоссилизации широко распространены процессы заполнения мине
ралами первичных полостей организмов. У многоклеточных такие полости 
образуются после разрушения мягкого тела, заключенного в наружный ске
лет, у одноклеточных — после разрушения внутриклеточного содержимого, у 
высших растений — после исчезновения сердцевины ит.д. Полости постепен
но заполняются осадком и минералами обычно в виде друз и щеток.

При фоссилизации от растений чаще всего остаются обугленные остат
ки листьев, листоподобных образований, стеблей, стволов, корней, семян, 
плодов, шишек, спор и пыльцы. В процессе фоссигшзации первичные рас
тительные ткани могут разрушаться полностью, и тогда остаются отпечатки 
и ядра. Нередко при фоссилизации растительные ткани замещаются различ
ными минеральными соединениями, чаще всего кремнеземом, карбонатом 
и пиритом. Некоторые органические образования растений (воск, смола, 
кутин, лигнин, целлюлоза) сохраняются в ископаемом состоянии, почти не 
меняясь по вещественному составу. Целлюлоза, лигнин и кутин — основные 
компоненты углей. Благодаря кутину и целлюлозе нередко сохраняется стро
ение растительных клеток и тканей («мумификаты»). Минеральные компо
ненты растений встречаются довольно часто: это кре\шевые раковинки ди
атомовых водорослей, известковые «плодовые шарики» харовых водорослей, 
известковые пленки и желваки красных водорослей и т.д.

РОЛЬ ОРГАНИЗМОВ в ОСАДКОНАКОПЛЕНИИ 
И ПОРОДООБРАЗОВАНИИ

Организмы участвуют в биогенном осадконакоплении с самого начала 
эволюции органического мира. Осадки превращаются в породу благодаря 
разнообразным геологическим процессам, таким, как дегидратаіщя, мине
рализация, диагенез и катагенез. Например, известковые и известково-гли
нистые илы превращаются в такие породы, как известняки, мергели и пис
чий мел. Основная деятельность организмов в сфере осадконакопления 
осуществляется по трем направлениям; накопление, обогащение и разруше
ние. Все три процесса взаимосвязаны и нередко идут почти одновременно. 
За счет накопления минеральных и органических скелетов животных и рас
тений образуются органогенные породы. Благодаря жизнедеятельности бак
терий, цианобионтов и животных (грунтоедов и биофильтраторов) осадок 
(порода) обогащается различными элементами и минералами. Разрушитель
ная деятельность зарывающихся и сверлящих организмов изменяет механи-, 
ческий и химический состав осадков и пород.

Органогенными называют те породы, которые на 30—40% и более состо
ят из минеральных скелетов (или их фрагментов) либо образованы за счет 
биоминеральной деятельности бактерий и цианобионтов. Ископаемі>іе в ор
ганогенных породах представлены разными категориями сохранности: 
эуфоссилиями, копрофоссилиями и хемофоссилиями. Породы, состоящие 
из двух последних категорий, иногда называют биолитами.

70



Необходимой предпосылкой для образования биогетых отложений (по
род) кроме интенсивного органического и минерального биосинтеза явля
ется скученное существование организмов в виде различных скоплений, та
ких, как покровы, пленки, маты, желваки сообществ бактерий, цианобионтов 
и грибов; «стаи» планктонных организмов; заросли, банки, рифы бентосных 
организмов; леса, джунгли, заросли и торфяники наземных растений; стада 
назе\шых животных. Органогенные породы образуются также за счет вто
ричных скоплений в результате массового переноса остатков в пониженные 
участки рельефа.

Среди органогенных биогенных пород наиболее распространены извес
тковые, кре.ѵшевые, фосфатные и железистые. Для названия биогенной по
роды принято использовать латинское или латинизированное название той 
группы организмов, которая является доминантной в породе (например, ди
атомит, спонголит, фузулиновый известняк).

Известковые (карбонатизированные) биогенные породы преимуществен
но представлены известняком, мергелем, писчим мелом, доломитом и их 
мраморизованными разновидностями. Микробные сообщества бактерий и 
цианобионтов формируют строматолитовые, онколитовые и «фигурные» из
вестняки. Одноклеточные животные строят фораминиферовые (милиолидо- 
вые, милиолиновые, билокулиновые, глобигериновые, фузулиновые, шва- 
гериновые, нуммулитовые и тинтиннидовые) известняки и мергели. 
Многоклеточные беспозвоночные животные образуют строматопоровые, 
губковые, рецептакулитовые, археоциатовые, коралловые, серпулитовые, ру- 
дистовые, гастроподовые (туррителловые, птероподовые, спирателловые и 
др.), устричные, цефалоподовые, тентакулитовые, остракодовые, мшанко- 
вые, брахиоподовые, криноидные, больбопоритовые известняки, мергели и 
доломиты. Скопления, состоящие из известковых раковинок двустворчатых 
моллюсков, обычно называют ракушняками, или ракушечником. Скопления 
скелетов и костей позвоночных образуют так называемые «костеносные слои». 
Одноклеточные и некоторые многоклеточные растения из группы золотистых, 
красных, зеленых и харовых водорослей формируют кокколитовые, харовые, 
литотамниевые и просто водорослевые известняки, мергели, писчий мел. 
Название «органогенный детрит» относится к скоплениям известковых фраг
ментов разных групп организмов, сильно разрушенных и измельченных.

Особо следует остановиться на рифогенных карбонатных породах. Рифы 
представляют собой органогенные постройки, возвышающиеся над морским 
дном от метра до нескольких сотен метров в виде банок, гряд и холмов. Сре
ди ископаемых рифов обычно выделяют биостромы и биогермы. Биостро- 
мы имеют вид уплощенных линз и пластов, слабо выступающих над синх
ронными отложениями, но четко отделяющихся от них своим 
органогенно-массивным строением. Биогермы имеют вид вздутых линз и 
холмов, значительно превьшіаюших мощность синхронных отложении. Пре
вышение некоторых биогермов столь велико, что их образно называют «ци
тадель», или «средневековый замок». Рифовые постройки в докембрии — 
строматолито-водорослевые; в кембрии — археоциато-водорослевые; в ор
довике, силуре, девоне — рецептакулитовые, коралловые, мшанковые, во
дорослевые и т.д. В настоящее время основными рифостроителями являют
ся шестилучевые кораллы, в меньшей степени гидрокораллы (MiIIepora) и 
восьмилучевые кораллы. Кроме мелководных коралловых рифов, приурочен-
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Рис. 20. Р асп р о стр ан ен и е  со в р ем ен н ы х  глуб ок овод н ы х  и м ел к о во д н ы х  ш ести лучевы х  кораллов
{сост авлено Е .В.Грачевой).

1 — местонахождения гл>’боководных кораллов CaryophylIia, Lophelia, Madrepora, Deltocyathuir, 2  — глубоководная коралло
вая банка плато Поркьюпайн вблизи Ирландии; 3 — область существования мелководных рифостроящих кораллов
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Рис. 21. Р асп ределен ие соврем енн ы х ш естилучевы х корал лов  по глубинам  и  б и о н о - 
м и чески м  зо н ам  {составлено Е .В.Грачевой).

1 ~  мелководные рифостроящие кораллы; 2, 3 — глубоководные одиночные (2) и колониаль
ные (3) кораллы

ных к тропическим и субтропическим климатическим зонам, известны и глу
боководные, распространенные всесветно (рис. 20, 21). У глубоководных ко
ралловых рифов, в отличие от мелководных, отсутствуют водоросли и вол
новая эрозия. Эти отличия следует иметь в виду, чтобы не создавать ложные 
тектонические и палеоэкологические реконструкции.

Кремневые биогенные породы состоят из опаловых и (реже) других водных 
окислов кремния. Такие породы иногда называют силицитами. Среди био
генных силицитов наиболее распространены диатомиты, радиоляриты и 
спонголиты. Диатомиты состоят из кремневых раковинок диатомовых водо
рослей, радиоляриты — из кремневых скелетиков радиолярий, спонголиты — 
из кремневых иголочек-спикул губок. Роль солнечников и кремневых жгу
тиковых в породообразовании ничтожная или второстепенная. Породы сме
шанного известково-кремневого состава формируются бактериями, циано- 
бионтами и одноклеточными эукариотами (протисты). Смешанный состав 
имеют породы трепел и опока, где наряду с различными хемогенными об
разованиями присутствуют в больших количествах кремневые скелетики ди- 
атомей, радиолярий и кремневые спикулы губок.

Фосфатные биогенные породы в основном состоят из апатита и его про
изводных. Фосфаты обнаружены у бактерий, цианобионтов, грибов, беспоз
воночных и позвоночных животных; у растений они практически отсутству
ют. Основными накопителями биогенного фосфата являются микробные 
сообщества бактерий и цианобионтов, в меньшей степени — скелеты бес
позвоночных животных. Жизнедеятельность микробных сообществ прово
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цирует интенсивное осаждение из воды фосфатсодержащих соединений. 
Внутри своих клеток и в клеточных оболочках бактерии и цианобионты так
же могут накапливать фосфатные соединения, которые после их габели час
тично возвращаются в воду и осадок. Кроме того, бактерии участвуют в при
жизненной и посмертной фосфатизации других групп организмов.

Фосфаты кальция у животных встречаются в виде примеси, реже — как 
основной компонент. У хордовых фосфаты кальция содержат фтор, как, на
пример, зубные аппараты конодонтофорат и позвоночных. Конуляты и без- 
замковые брахиоподы строят фосфатно-хитиновые раковины. В некоторых 
случаях кварцевые песчаники, обогащенные раковршками рода Obolus, раз
рабатывают на фосфатное удобрение, как, например, в Эстонии. Породы, 
обогащенные фосфатной группой минералов, называют фосфоритами. Они 
имеют вид оолитов, желваков, конкреций, образующих лішзовидные про
слои и пластовые тела нередко промышленного значения. Центральная часть 
некоторых мезозойских конкреций заполнена скоплениями раковин двуство- 
рок и аммонитов, которые посмертно стали центрами концентрации фос
фатов благодаря бактериальной деятельности.

Железистые биогенные породы обязаны своим происхождением микроб
ным сообществам, бактериям и (?) цианобионтам, как, например, 
докембрийские железистые кварциты (джеспилиты) Кривого Рога. В насто
ящее время исследователи считают, что микробные сообщества играют ос
новополагающую роль в формировании таких полезных ископаемых, как 
сера, марганец, полиметаллы и даже золото. Огромную роль играют мик
робные сообщества в формировании нефти, газа и других скоплений угле
водородов.

Высшие растения являются основой разнообразных углей, горючих слан
цев и торфа {каустобиолиты). Подсчитано, что современные высшие расте
ния за год превращают в органические соединения около 30 млрд т углерода 
(угли на треть состоят из целлюлозы, т.е. из клетчатки). В палеозое массовое 
глобальное накопление остатков высших растений приурочено к карбону, 
благодаря чему этот отрезок геологического времени получил название «ка
менноугольный период», ріли «карбон» (лат. сагЬо, carbonis — уголь). Пермс
кое угленакопление также было значительным, но все же меньшим по мас
штабу. Основными поставщиками углерода в палеозое были плауновидные, 
членистостебельные и голосеменные растения. В мезозое масштабов накоп
ление углерода, сравнимое с карбоном и пермью, произошло в юрский пе
риод, когда главенствующую роль играли папоротники и голосеменные рас
тения. Угленакопление в позднетриасовое и меловое время было менее 
значительным. В кайнозое основными поставщиками углерода были мохо
видные и покрытосеменные растения. Растения являются также источником 
таких органических соединений, как лигнин, воск и смола (янтарь). Ордо
викские горючие сланцы кукерситы состоят из скоплений целлюлозных обо
лочек зеленых водорослей Gloeocapsomorpha. Неопределимые обугленные ос
татки растений образуют растительный детрит.

Геологические процессы приводят к концентрации газообразных и жид
ких (нефть) углеводородных соединений в различных ловушках, к которым 
относятся, в частности, ископаемые рифы группы стратиформных месторож
дений. Ископаемые рифы могут также быть коллекторами пресной и мине
рализованной воды.
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^  Основные положения палеонтологии в упражнениях 
и задачах
Палеонтология и геохронология

Задание 1. На рис. 22, а показаны два разреза — А и Б. Оба разреза рас
членены на слои и сопоставлены (расчленение и корреляция). Перечислите 
признаки, по которым расчленены разрезы А и Б. На основании каких дан
ных скореллированы эти два разреза? Укажите, какие слои отсутствуют в раз
резе Ano сравнению с разрезом Б и наоборот. Проанализируйте состав фау
ны в обоих разрезах и укажите общие формы и те, которые отсутствуют в том 
или другом разрезе. Определите состав фауны для каждого слоя и укажите 
возраст слоев последовательно снизу вверх, н^вав период (или периоды). Оп
ределите границы эр в каждом разрезе. Укажите для разреза А продолжитель
ность перерыва, когда осадконакопление отсутствовало.

'-¾ "  ¢).:

ш

Рис. 22. 1 'нсчлеііспие и корреляц ия  отлож ен и й  по и скоп аем ы м  ж и в о тн ы м  и р асте 
н и я м .

а — схема сопоставления двух ра:фегіОВ (А, Б) по ископаемым (1—29) животным {Moore el а!., 1952); 
Г) -  стариииый профиль участка Сомерсетского каменноугольного бассейна, отражающий веще- 

стиепиый состав слоев и комплексов ископаемых растении и животных (J.Slrachey,1725)
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Рис. 23. И зо л и р о в ан н ы е  о б н аж ен и я  ( I —V ), содерж ащ и е рук овод ящ и е и ск о п ае 
м ы е ( 1— 6)

Задание 2. Изучено пять разрезов с фауной (рис. 23). Проведите их кор
реляцию и составьте сводную колонку отложений.

Задание 3. В отложениях конечной морены ледника собран комплекс ис
копаемых. 1. Определите их родовую принадлежность, сопровождая каждый 
экземпляр этикеткой с названием рода. Для определения использовать соб
ственную тетрадь по практикуму. 2. Дайте список родов в систематическом 
порядке (царство, подцарство, тип, род). Укажите для каждой систематичес
кой единицы геологическое время, используя учебник или методическое по
собие. Обобщите список родов, указав, сколько всего родов встречено в каж
дом типе, классе, отряде. 3. Определігге возраст коренных пород, по которым 
двигался ледник, проведя анализ геологического времени родов, встреченных 
в комплексе. 4. Выделите комплекс характерных родов, типов, классов, под
классов и надотрядов для PZ, MZ, KZ, т.е. встречающихся только в данном 
интервале.

Задание 4. Постройте график родового разнообразия палеозойских и ме
зозойских брахиопод или любой другой группы. На оси ординат дайте шка
лу числа родов, на оси абсцисс — продолжительность периодов и веков (в 
млн лет), как показано на рис. 24. Определите максимумы и минимумы био
логического разнообразия и сопоставьте их с трансгрессивными и регрессив
ными эпохами развития Земли.

Задание 5. Составьте сводную геохронологическую таблршу вымерших ти
пов, классов, отрядов. Проанализируйте ее и охарактеризуйте ранний, сред
ний и поздний палеозой, а также мезозой и кайнозой.

Задание 6. Перечислите таксоны 
в ранге классов, которые могут быть 
встречены совместно в различных пе
риодах палеозойской, мезозойской и 
кайнозойской эр. Для этого исполь-

Рис. 24. Г раф и к  и зм е н е н и я  т а к со н о м и 
ческого  р а зн о о б р ази я  м ш ан о к  в течен и е  
о р д о в и к а—три аса  {Горюнова и др., 1994)

S B  C P
Геологическое ^ремя
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зуйте результаты предьщущего упражнения.
Задание 7. Охарактеризуйте периоды палеозоя и мезозоя подклассами и 

отрядами головоногих моллюсков в сочетании с эволюцией отдельных при
знаков; форма раковины, тип лопастной линии, положение и строение си
фона и т.д.

Задание 8. Определите возраст отложений по комплексу ископаемых, 
встреченных совместно: Taxodonta, Holectypoida, Spiriferida, Terebratulida, 
Ammonitida. Для каждого из приведенных таксонов выясните геологическое 
распространение, а затем определите интервал совместного существования. 
Укажите, кто из данного комплекса относится к группе характерных, тран
зитных, доживающих и появляющихся форм.

Задание 9. Составьте самостоятельно варианты, подобные заданию 8: 
а) по комплексам микроорганизмов (фораминиферы, радиолярии, острако- 
ды); б) по комплексам колониальных макроорганизмов; в) по комплексам 
одиночных макроорганизмов.

Среда обитания, условия и образ жизни

Задание 10. На рис. 25 изображены некоторые морские беспозвоночные, 
ведуштіе тот или иной образ жизни. Определите его для каждого из изобра
женных организмов. Укажите трш, класс и т.д., к которым они принадлежат. 
Перечислите других беспозвоночных, ведущих аналогичный образ жизни.

Рис. 25. С хем а образа ж и зн и  м орск и х  б есп о зв о н о ч н ы х  (со о тн о ш ен и я  р азм ер о в  р а з 
л ичн ы х орган и зм ов  н е  соблю дены ).

1 ,2 — гастроподы; 3 — двустворки; 4 — членистоногие; 5 — морские звезды; 6 — морские ежи; 
7 —голотурии; <?—скафоподы; Р —двустворки; 10 —брахиоподы; —морские ежи; /2  —брахио- 
поды; 13 — губки; 14 — кораллы; 15 — двустворки; 16 — членистоногие: усоногие рачки; 17 — бра
хиоподы; W —медузы; 79 —граптолиты; 20 — фораминиферы; 27 — кальмары; 2 2 — аммониты
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Схема I

Группы  бентоса

Бентос

подвижным неподвижны!!

зарывающі!Йся 
и сверляшиіі

ползающий

актевно
передвига-

Ю !Ц И Й С Я

малоподвижный

прикрепленный ^ -
С помощью дополнительных 

обра:^ОБаний 
t

__и\«ются ,

сплошной сте^ль, сегментированный ножка бнссусные

свободно лежащий

способом
цементации

корневые выросіъі, 
каблучок или подошва 

прирастания

стебель

Тип

Класс

Задание 11. Перечислите нектонные организмы, указав тип, класс и т.д. 
Укажите те морфофункциональные особенности, которые обеспечивают ак
тивное движение в толще воды.

Задание 12. Перечислите планктонные организмы, указав тип, класс и 
т.д. Укажите те морфофункциональные особенности, которые обеспечива
ют парение в воде.

Задание 13. Составьте таблицу бентосных беспозвоночных животных со
гласно схеме 1.

Задание 14. Составьте сводную таблицу образа жизни водных беспозво
ночных и позвоночных.

Задание 15. Перечислите стеногалинных беспозвоночных и укажите со
временные моря с нормальной солёностью, где они могли бы встречаться.

Задание 16. Перечислите стенотермных представителей животного цар
ства и укажите климатические пояса, где они могли бы встречаться.

Задание 17. Перечислите стенобатные организмы, вьщелив среди них пе
лагические и бентосные формы.

Задание 18. Обобщите результаты заданий 10—12 в сводной таблице.

Стадии захоронения и формы сохранности

Задание 19. Проанализируйте рис. 11 и опишите стадии разрушения ске
лета морского ежа. Укажите, какие фрагменты и элементы скелета сохрани
лись на стадии «г».

Задание 20. Составьте сводную таблицу, в которой отразите возможные 
формы сохранности изученных животных и растений. Для этого последова
тельно проанализируйте типы царства животных и отделы царства растений. 
Приведите для них перечень возможных форм сохранности.

Задание 21. В бентосном биоценозе живых организмов встречены: бурые 
водоросли, черви ползаюш^іе и зарывающиеся, различные двустворки ползаю
щее и зарывающиеся, гастроподы, морские ежи, морские звезды, острако-
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ды, остракоды, фораминифе- 
ры, мшанки, десятиногае рач
ки. Укажите возможные формы 
сохранности и предполагае
мый состав ориктоценоза.

Задание 22. На рис. 26 по
казана поверхность с различно 
ориентированными ракови
нами гастропод. Определите 
ориентировку раковин, ис
пользуя метод «розы». Укажи
те основную ориентировку ра
ковин, соответствующую 
направлению главного тече
ния.

Задание 23. Составьте схему образования отпечатка, а также внешнего и 
внутреннего ядра скульптированной раковины аммонита, руководствуясь 
рис. 27.

Рис. 26. Р ак ови н ы  гас ір о п о д  Torquesia н а  п о вер х 
н ости  п ороды

С тѳоркА
Ст в о р к а
ИЗНѴТРИ

Рлковинл
С Б О К У

Ѵ\

и

/■ ■■

Q
внУТРеНМЕЕ ЯДРО 

л

ЯДРО

Рис. 27. С хем а образован ия  отпечатка (а, б), вн утрен н его  ядра (в —ж) и  в н еш н его  адра 
(з—л)  на п ри м ере  р еб р и сто й  р а к о в и н ы  двустворч атого  м оллю ска. О бозначения:

OM — отп ечатки  м ускулов
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г Контрольная работа по тафономии (составлена В.М.Назаровой)

Ответьте на 10 вопросов, выбрав праврільный ответ из четырех предло
женных;

I. Сообщество организмов в нуммулитовом известняке — это;
1. Биоценоз. 2. Танатоценоз. 3. Тафоценоз. 4. Ориктоценоз.

II. Мамонт в вечной мерзлоте —это;
1. Субфоссилия. 2. Эуфоссилия. 3. Ихнофоссилия. 4. Копрофоссилия.

III. Ископаемая нора грызуна — это;
1. Субфоссилия. 2. Эуфоссилия. 3. Ихнофоссилия. 4. Копрофоссилия.

ГѴ. Коготь динозавра — это;
1. Субфоссилия. 2. Эуфоссилия. 3. Ихнофоссилия. 4. Копрофоссилия.

V. Отпечаток листа — это;
1. Субфоссилия. 2. Эуфоссилия. 3. Ихнофоссилия. 4. Копрофоссилия.

VI. Окаменевшая волновая рябь — это;
1. Эуфоссилия. 2. Ихнофоссилия. 3. Хемофоссилия. 4. Среди пере

численных нет.
VII. Ископаемые какого периода обладают обычно наиболее полной со

хранностью?
I.Q. 2. К. З.С. 4. R.

VIII. В конусе выноса временного потока образуется:
1. Биоценоз. 2. Танатоценоз. 3. Тафоценоз. 4. Ориктоценоз.

IX. Если органические молекулы в метеоритах образованы живыми орга
низмами других планет, то они являются:

1. Субфоссилиями. 2. Ихнофоссилиями. 3. Копрофоссилиями. 4. Xe- 
мофоссилиями.

X. Железомарганцевая конкреция — это;
1. Субфоссилия. 2. Ихнофоссилия. 3. Копрофоссилия. 4. Хемофос

силия.



СИСТЕМА ОРГАНИЧЕСКОГО МИРА

Для построения любой биологической системы необходимо провести че
тыре операции, т.е. выполнить четыре задачи, связанные со структурирова
нием (лат. Structura — взаиморасположение и связь составных частей чего- 
либо; строение).

Первая операция — разделение множества на подмножества. В данном 
случае необходимо разделить органический мир на составные части по прин
ципу «сходство—различие». Разделение множества проводят до тех пор, пока 
дальнейшее деление становится невозможным или нецелесообразным, так 
как поставленная задача выполнена. Последующие процедуры уже относят
ся к другим областям науки.

Вторая операция — расположение (градация) выделенных подмножеств 
(групп) в определенном соподчиненном порядке, по-прежнему с учетом 
принципа «сходство—различие». Обычный порядок соподчинения соответ
ствует так называемой иерархической лестнице /»'его5— священный, плюс 
агсИе — власть; последовательное расположение чинов от низших к высшим в 
порядке их подчинения).

Третья операция — оценка эволюционных уровней и кодировка их через 
таксономические единицы (Северцов, 1912, 1914,1925,1939; Палеонтология. 
Т. 1, 1997. С. 64-66; 86-88).

Четвертая операция — выяснение родственных отношений (прежде всего 
отношений предок — потомок).

Построение естественной системы органического мира является непре
рывным процессом. В настоящее время с учетом ископаемого и современ
ного материалов выделяют от 4 до 26 царств, от 33 до 132 типов, от 100 до 200 
классов, а общее число видов оценивается в несколько миллионов (от 2 до 
80). Естественно, что системы органического мира, построенные в разное 
время, существенно отличаются друг от друга. Заранее подчеркнем, что о 
некоторых, даже крупных и крупнейших таксонах живой природы, особен
но ископаемых, будет сказано кратко или они не будут упомянуты вовсе.

Классификации современных групп органического мира в своем боль
шинстве построены на основе кладистическогометода, или кладистики (греч. 
klados — ветвь). Кладистика — один из подходов к построению родословных
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древ организмов, базирующийся на степени их сходства. Воссозданные таким 
методом родословные основаны на анализе молекулярно-генетических, эмб
риологических, цитологических и других данных. В целом они достаточно 
объективно отражают уровни эволюции и степень родства различных групп, 
однако без учета палеонтологических данных, т.е. геохронологии, генеалоги
ческих связей и т.д., построение относительно стабильной филогенетической 
системы органического мира невозможно.

Теория и практика классификации органических объектов получили на
звание таксономии (греч. taxis — расположение, порядок). Необходимо раз
личать два понятия: таксоны (имена собственные) и таксономические кате
гории, т.е. ранги таксонов. Например, тип Mollusca, класс Віѵаіѵіа, отряд 
Dysodonta, род Mytilus, вид Mytilus edulis — это названия конкретных групп, 
занимающих определенное место в царстве животных. Это таксоны, имеющие 
характерные, свойственные только названному типу, классу, отряду, семей
ству, роду и виду признаки. Число таксонов как биологических объектов по 
мере познания органического мира неуклонно возрастает. Противоположный 
пример (таксономические категоррш) — тип, класс, отряд, семейство, род, вид 
отражают иерархическую соподчиненность абстрактных группировок, т.е. их 
таксономический ранг. В этом отношении таксономические категории пред
ставляют собой аналогию системы мер и весов. Как образно говорили в XIX в., 
«систематика — это математика биологии».

Систематика (греч. systematikos — упорядоченный) представляет собой раз
дел биологии, в задачи которого входят, с одной стороны, описание всего мно
гообразия как современных, так и вымерших организмов, а с другой — упо
рядоченное иерархическое расположение таксономических категорий по 
отношению друг к другу. (Иногда термины «систематика», «таксономия» и 
«классификация» считают синонимами, поэтому наряду с понятием «таксо
номическая категория» нередко используют понятие «систематическая ка
тегория».) Таким образом, систематика представляет собой прежде всего про
цесс исследований, конечным результатом которого является построение 
системы.

Этапы построения системы органического мира. При построении систе
мы органического мира используют разнообразные критерии. Их выбор за- 
висргг от мировоззрения ученого и его осведомленности о фактах, накоплен
ных к данному времени научным сообществом. Построение системы 
органического мира насчитывает пять основных этапов. Следует подчерк
нуть, что каждый последующий этап использует достижения (идеи, факты и 
методики) предьщущих этапов. Вот почему временные границы между эта
пами размыты. Тем не менее этапы принципиально отличаются друг от дру
га господствующей идеей и массовым применением новых методик.
• Первый этап длился более 2000 лет, начиная от VI в. до н.э. (Ксенофан,
VI в. до н.э., Аристотель, ГѴ в. до н.э.) и до конца XVII в. Органический мир 
делили по принципу «сходство—различие», вьщеляли группы разного ранга 
и устанавливали взаимоотношение и соподчинение между ними. В этот пе
риод вслед за Аристотелем считали, что органический мир представлен тре
мя или двумя группами (царствами) — растениями (Phyta), животными (Zoa) 
и промежуточной группой, куда включали медуз, актиний, губок, морских 
звезд (Zoophyta). К концу XVII в. царство Zoophyta упразднили. Аристотель 
первый предложил «лестницу природы живых существ», т.е. расположил их
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Таблица 6

С истем атика А ристотеля
{по Карпову, 1937, 1940, 1996)

О сновны е
подразделения В ы сш ие роды Н изш ие роды

1. Живородящие четвероногие с 
волосами (75) /Млекопитающие/

£лло
&
о

и

2. Яйцеродящие четвероногие, 
иногда безногие с щитками на 
коже (20) /Рептилии и 
парарептилии/

Ящерицы, змеи, черепахи, 
крокодилы...

3, Яйцеродящие двутюгие с 
перьями; летают ( 160) /Птицы/

Дятлы, страусы, лебеди...

<

4. Живородящие безногие, живут 
в воде; дышат легкими /Киты/

Дельфины, тюлени, фалены ...

5. Яйцеродящие, иногда 
шівородящие, безногие с 
чешуей или гладкой кожей; 
живут в воде; дышат жабра\ш 
(117 )/Рыбы/

Селахии (хрящевые рыбы без 
чепіуи), костистые рыбы (с 
чешуей и скелетом из аканта), 
угорь, мурена...

I
6. Мягкотелые, тело мягкое, 

среднее по консистенции между 
мясом и сухожилием, образует 
мешок; ноги на голове (7)
/Г оловоногие/

Восьминоги, сепии, теутиды, 
кальмары...

I
U

7. Мягкоскорлутшые, покров 
рогового характера облекает 
мяг кое тело; большое 
количество ног (15) 
/Ракообразные/

Крабы (лангусты), астаки 
(десятиногие раки), каркины, 
кариды (креветки, сквилла и
др ) - -

W
8. Черепокожие, мягкое тело, без 

ног, покрыто твердой ломкой 
раковиной (27) /Моллюски/

Двустворчатые, одностворчатые 
с извитой раковиной...

Примечание. В круглых скобках указшіо ішсло видов, упомянутых в работах Аристотеля, 
в косых скобках —  названия, употребляемые в настоящее время.

Друг над другом по степени сложности; он систематизировал около 550 ви
дов животных (табл. 6).
• Второй этап длился около 150 лет, начиная с конца XVII в. и почти до 
середины XlX в. (А.Левенгук, 1685; Д.Рей, 1685; К.Линней, 1735, 1758; 
Ж.Бюффон, 1749, 1788;Ж.-Б.Ламарк, 1815-1822; Ж.Сент-Илер, 1820-1842; 
Ж.Кювье, 1801-1806, 1817, 1829-1832; А.Броньяр, 1828-1837). Принципы 
построения системы органического мира были те же, что и на первом этапе. 
Основные усилия в первой половине второго этапа были направлены на ин-
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тенсивное изучение биоразнообразия мира, что потребовало срочной разра
ботки правил по выделению таксономических категорий и соответствующих 
им таксонов (Палеонтология, 1, 1997. С. 80—83). Во второй половине этапа 
проводятся многочисленные исследования по эмбриологии и родственным 
связям в мире животных и растений. Появляются первые предложения пред
ставлять систему органического мира в виде генеалогического древа, а не как 
иерархическую лестницу (Й.Рюяинг, 1766; П.С.Паллас, 1766; см. Н.Н.Ворон
цов, 2001). Органический мир, как и на первом этапе, подразделяют только 
на два царства: животных и растений.
• Третий m an  длмлся около 100 лет, на»гиная от середины XlX в. и до се
редины XX в. (Ч.Дарвин, 1859; А.Р.Уоллес, 1858; Э.Геккель, 1866, 1894—1895, 
1905; и др.). Этот этап характеризуется построением монофилогенетических 
схем с учетом данных по эмбриологии, сравнительной анатомии и палеон

84



тологии (метод тройного параллелизма Геккеля, 1866). Во время третьего эта
па обсуждаются пути развития органического мира: монофилия или поли
филия (рис. 28).

Ч.Дарвин, который строил монофилитические древа («всякая истинная 
классификация есть генеалогическая»), под влиянием новых фактов скло
нялся к мысли, что животные и растения могли происходить от четырех или 
пяти предков. С середины третьего этапа появляются первые работы по ге
нетике (Г.Мендель, 1865, 1866; Де Фриз, 1900). Кроме того, высказываются 
первые гипотезы о симбиогенезе и эндосимбиозе, утверждающие, что слож
ные организмы могут формироваться из нескольких простых за счет симби
оза (лишайники — А.С.Филицьш, 1867; хроматофоры растений — К.С.Ме
режковский, 1905, 1909; клеточные структуры животных — 
Б.М.Козо-Полянский, 1921, 1924). В течение третьего этапа при построении 
системы органического мира выделяли от двух до четырех царств. В начале 
третьего этапа большршство признавало двухцарственное деление — расте
ния и животные. Э.Геккель считал возможным вьщелятьтри царства — про- 
тисты, растения и животные (и группу Monera, представляющую собой безъя
дерные комочки протоплазмы). Некоторые в четвертое царство обособляли 
грибы.
• Четвертый этап продолжался около 50 лет, охватывая вторую половішу 
XX в. Он характеризуется постепенным замещением монофилетических схем 
парафилетическими. В последних подчеркнуто, что данный таксон опреде
ленного таксономического ранга произошел от нескольких групп древнего 
таксона того же ранга (Палеонтология, 1, 1997. С. 61—62). Например, класс 
земноводных произошел от нескольких групп класса кистеперых рыб. Мно
гие ученые стали соглашаться с тем, что современные эукариотные клетки 
возникли в далеком геологическом прошлом благодаря многократным эн
досимбиозам. Например, хлоропласты современных растений представля
ют собой результат эндосимбиоза древних первичных эукариот с прокарио
тами — цианобионтами (цианобактериями). Реснички, жгутики и другие 
образования клеток животных являются итогом эндосимбиоза древних пер
вичных эукариот со спирохетоподобной бактерией. Митохондрии эукариот 
вознмсли за счет симбиоза аэробной бактерии с каким-то анаэробным про
кариотным организмом и т.д. Достижения микробиологии, генетики и дру
гих разделов биологии с одновременным использованием электронного мик
роскопа и других новых технических средств заставили срочно пересмотреть 
«царственный» состав органического мира. Число предлагаемых царств уве
личилось от двух (в начале этапа) до шести—тринадцати (в конце этапа). Наи
меньшие нарекания вызывает система, состоящая из пяти царств — Бакте
рии, Цианобионты, Грибы, Растения, Животные.
• Пятый, современный этап начался в конце XX в., его продолжение мож
но ожидать на протяжении всего XXI в. (Кусакин, Дроздов, 1994). Для пято
го этапа характерны следующие рассуждения (пролегомены): 1 — развитие 
органического мира идет преимущественно по пути парафилии, но не поли
филии (Палеонтология, 1,1997. С. 61—62); 2 — симбиогенез скорее всего уни
версальное явление; 3 — развитие органического мира шло (идет) радиаль
но, что подтверждается геномными исследованиями. В начале этого этапа 
были предложены многоцарственные системы органического мира, состоя
щие из 21—32 царств (рис. 29). Следует ршеть в виду, что система органи
ческого мира строится прежде всего, даже в настоящее время, по биоразно
образию организмов — фенотипических носителей определенных геномов.
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Рис. 29. М н о го ц ар ств ен н ая  систем а органи ческого  м и ра {Кусакин, Дроздов, 1994).
I  — Methanobacteriobionla; 2 — Halobaeteriobionta; 3 — Thennoacidobacteriobionta; 4 — Archae- 
tenericutobacteriobionta; 5  — Spiroehaetobionta; 6 — Oxyphotobaeteriobionta; 7 ~  Anoxypho- 
tobacteriobionta; — Seotobacteriobionta; 9 — Eufirmicutobacteriobionta; ~  Aetinobacteriobionta;
I I  — Tenericutobacteriobionta; 1 2 — Rhodobionta; 13 — Cryptobionta; 14— Chlorobionta (a — Thal- 
lophyta, 6 — Embryophyta); 15 — Inferiobionta; 16 — Metazoa; 17 — Myeobionta; I S — Euglenobionta; 
19 — Dinobionta (a — Dinoflagellata, 6 — Ciliaturata); 20 — Chromobionta; 21 — Mierosporobionta.

Предполагается также царство Virae

Таксономия и систематика. Особое место среди таксономических кате
горий занимает вид, который представляет собой основную таксономітчес- 
кую категорию. В противоположность более высоким таксономімеским ка
тегориям для обозначения вида используется двойное наименование, или 
бинарное название (бішоминальное название; биномен — сочетание двух 
слов). В соответствии с бішарной номенклатурой (лат. binarius — состоящші 
из двух частей и nomenclatura — перечень имен) латинское наименование вида 
состоит из двух слов; первое слово — название рода, а второе слово — назва
ние вида, например Betula alba (береза белая).

Двойное написание для видов впервые предложил в середине XVI в. 
швейцарский натуралист Конрад Геснер (1516—1565), а первым использо
вал его для названий растений в 1620 г. соотечественник Геснера ботаник 
Каспар Баугин (1560—1624). Широкое применение бинарной номенклату
ры началось после работ английского священнослужителя, ботаника-систе- 
матика, зоолога и путешественника Джона Рэя (1628—1705). Он ввел поня
тия «вид» {species) и «род» {genus) и дал следующее определение вида; «Видовое 
тождество бьпса и коровы, мужчины и женшршы вытекает из того, что они 
происходят от одршаковых родителей, часто от одной и той же матери; у ра
стений точно так же самый верный признак принадлежности к одному виду
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Карл Линней (1707—1778)

есть происхождение от одно
го и того же растения. Формы, 
принадлежащие различным 
видам, сохраняют неизмен
ный характер своего вида, и 
никогда один вид не возника
ет из семян другого, и наобо
рот» (по; Алтухов, 1999. С. 39). 
Рэй подразделил растения на 
две большие группы, соответ
ствующие однодольным и 
двудольным.

Создателем научной так
сономии и систематики по 
праву является шведский на
туралист Карл Линией (1707— 
1778). Он разработал правила 
и процедурные приемы для 
классификации разнообразия 
известных в то время совре- 
менньЕХ и ископаемых живот
ных и растений. Первая работа 
К.Линнея «Система природы» 
(1735) насчитывала всего 
13 страниц, а спустя двадцать 

с лишним лет вышло в свет 10-е издание книги «Система природы» (1758— 
1759) — капитальный двухтомный труд объемом свыше 1500 страниц. С его 
работами с середршы XVIII в. окончательно утвердилось применение бинар
ной номенклатуры. К.Линней ввел еще три категории и при построении си
стемы использовал пять таксономических едршиц: разновидность, вид, род, 
класс и царство. Категория «тип» была введена позднее французским нату
ралистом Ж. Кювье (1769—1832).

К настоящему времени число таксономітческих категорий возросло до 
двенадцати: вид, род, триба, семейство, отряд, когорта, класс, т іт , раздел, 
царство, доминион, империя, а с учетом возможных промежуточных таксо
нов (при использовании приставок под-, над-, инфра-) приближается к 100. 
В ботанике таксонам в ранге отряда и типа соответствуют порядок и отдел, 
хотя некоторые авторы считают, что типу в царстве животных соответствует 
подотдел в царстве растений.

Систематика позволяет представить разнообразие жизни не как хаоти
ческое нагромождение организмов, а как определенным образом упорядо
ченную систему. Естественно стремление построить такую систему, которая 
отражала бы филогенетическую преемственность. Исходным может быть по
стулат, что более простые организмы соответствуют предковым состояниям, 
а более сложные — последующим уровням развития.

Основу живых организмов составляет клетка, которая может функцио
нировать как самостоятельный организм (разнообразные одноклеточные) 
либо являться составной частью многоклеточного организма (рис. 30). Ос
новное содержимое клетки — цитоплазма; она включает одно или несколь
ко ядер, вакуоли, митохондрии и т.д. Наличие ядра, содержащего генетичес-
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Впячивание
клеточной
мембраны

ЭнЗоплазматическая 
сеть

МитохонЗрии

Оболочка

^‘̂ оты

Симбиотические
прокариоты

ПЕРВИЧНАЯ
КЛЕТКА

Фотосинте
зирующие
прокариоты

ДОКАРИОТНЫЕ КЛЕТКИ ЭУКАРИОТНЫЕ
КЛЕШ

Рис. 30, С тади и  ф о р м и р о ван и я  эукари отн ы х  клеток  по теори и  эн д оси м би оза  — 
си м би оген еза  (Fossils P roca iyo tes ... 1993)

кий аппарат, или отсутствие оформленного ядра является морфологическим 
признаком для разграничения надцарств Прокариоты (доядерные) и Эука
риоты (ядерные).

Как говорилось выше, на первых этапах эволюции органического мира, 
видимо, неоднократно проявлялся процесс возникновения более сложных 
организмов за счет слияния нескольких простых {эндосимбиоз, симбиогенез). 
Современная эукариотная клетка возникла в результате длительных и мно
гократных эндосимбиозов. Возможно, что такие клеточные структуры, как 
реснички, жгутики, центриоли, появились за счет серии внедрений различ
ных бактерий и цианобионтов (рис. 31).

Систему органического \шра изображают в трех основных вариантах; 1) в 
виде родословного древа, ветви которого связаны родственными отношения- 
\ш предок—потомок и соответствуют определенным таксонам; 2) как пере
чень названий таксонов в иерархической последовательности; 3) в виде схе
мы радиального развития. Все перечисленные варианты являются 
плоскостными, наиболее близок к реальному — объемному — древу жизни 
символический рисунок (рис. 28).

Излагаемая в данном учебнике система включает два надцарства и пять 
царств.

Империя Жизнь. ImperiumVita 
Надцарство Прокариоты, или Доядерные организмы. Superregnum 

Procaryota
Царство Бактерии. Regnum Bacteria 
Царство Цианобионты. Regnum Cyanobionta 

Надцарство Ядерные организмы. Superregnum Eucaryota 
Царство Растения. Regnum Phyta 
Царство Грибы. Regnum Fungi 
Царство ^ ^ о т н ы е . Regnum Zoa (Animalia)



Царство Животные Царство Растения

_ }  Энбосимбиоз с ^^ Эндосимбиоз с
'различными бактѳриями,' ^̂ 'раэличными бактериями и цианобионтами і

^  Формирование э укариот ной к л ѳ т к и  /

первичные илетии
Рис. 31. С хем а эвол ю ц и и  орган и ческ ого  м и р а  согласн о  тео р и и  си м б и о ген еза

Для двух наиболее кругшых царств — Растения и Животные — принята 
следующая иерархия высших таксонов:

Царство Растения. 
Regnum Phyta

Царство Животные. 
Regnum Zoa

Подцарство Низшие растения, или 
Таллофиты.
Subregnum Thallophyta 
Подцарство Высшие растения, или 
Теломофиты.
Subregnum Telomophyta 

Надотдел Споровые растения. 
Superdivisio Sporophyta 
Надотдел Семенные растения. 
Superdivisio Spermatophyta 

Надотделы подразделяются на отделы

Подцарство Простейшие, или 
Одноклеточные.
Subregnum Protozoa 
Подцарство Многоклеточные.
Subregnum Metazoa

Надраздел Примитивные 
многоклеточные. Superdivisio Parazoa 
Надраздел Настоящие многоклеточные. 
Superdivisio Eumetazoa

Надразделы подразделяются на разделы, 
подразделы и типы
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НАДЦАРСТВО ПРОКАРИОТЫ. 
ИЛИ ДОЯДЕРНЫЕ ОРГАНИЗМЫ. 
SUPERREGNUM PROCARYOTA

Н адцарст во Procaryota  Прокариоты — одноклеточные одршочные И колони- 
Царство Bacteria  альные организмы без обособленного ядра. Их клет- 

Царство Cyanobionta  имеют стенку, а генетическая информация сосре
доточена в единственной хромосоме. Размеры прокариот варьируют от 
0,015 MKM до 20 CM (колониальные формы). Эти организмы появились 3,8— 
3,1 мл|»д лет назад. Они разделяются на два царства; Бактерии и Цианобион- 
ты. Обмен веществ осуществляется в процессах хемо- и фотосинтеза (рис.32).

Х Е М О С И Н Т Е З Ф О Т О С И Н Т Е З

[CHjO] + 4S + З Н р  

СО, 4HjS

[CHjO) + 25 + HjO 
У  с в в г \

СО, + 2HjS

[ChbO) + О2 

X  с а е г \  
СО, + HjO

Бактерии серообразующие Цианобионты + растения

Рис. 32, С троен и е  п р о кар и о тн о й  и эукари отн ой  клеток  (А) {Lipps, 199S) и схемы
ф ото- и хем оси н теза {£ )

ЦАРСТВО БАКТЕРИИ. REGNUM BACTERIA

к  царству Bacteria (греч. bacterion — палочка) относятся микроскопичес
кие организмы, обычно имеющие размеры около 1—5 мкм. Они могут поч
коваться, образовывать нити, цепи и скопления различного облика. Гигант
ские бактерии размером более 10 мкм обнаружены в денсали — биоте вокруг 
черных и белых «курильщиков» (см. с. 54, рис. 7).

Бактерии представлены преимущественно автотрофными, реже гетеро
трофными формами. Лвтотрофы создают органические вещества из неорга
нических, а гетеротрофы используют готовые органические соединения. 
Процесс обмена веществ уавтотрофных бактерий может происходить путем 
хемосинтеза (хемотрофы), т.е. без использования света, либо путем фотосин
теза {фототрофы), т.е. только на свету. Тип обмена веществ у бактерий чрез
вычайно разнообразен. Среди них имеются железисто-марганцевые, серо
образующие, азотные, ацетатные, метано-, углеродообразующие и другие 
группы. С их деятельностью связано образование различных полезных ис
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копаемых: железных руд (железистых конкреций, джеспилитов), пирита, 
серы, графитов, карбонатов, фосфоритов, нефти, газа и др.

Бактерии появились раньше других царств и, вероятно, независимо в раз
личных средах обитания. Проблематичные бактерии указываются с уровня 
порядка 3,8 млрд лет назад, а достоверные находки известны из кремнистых 
пород, имеющих возраст около 3,5 млрдлет (рис. 33). В настоящее время они 
обитают в воздухе и внутри других организмов, в почве и горных породах, 
населяют все водные бассейны от литорали до абиссали и т.д. (табл. 7). Бак
терии живут в зоне гидротерм, в солёных водах с повышенной концентра
цией солей и при экстремальных температурах, превьшіающих 100°С; могут 
образовывать различные элементы и соединения.

I— I 10 MKM 10 MKM

Рис. 33. И скоп аем ы е п рокари оты  и эукари оты  (?) археозоя  и п ротерозоя.
а — древнейший (?) организм (3,8 млрд лет); 6—д — прокариоты, представленные бактериями и 
цианобионтами {6—г — 3,5 млрд лет, д — 2,5 млрд лет); е—к  — прокариоты и эукариоты (?) 
(2 млрдлет); л — Spiiillopsis, вероятно, нитчатые серные бактерии; м — плотные оболочюі неяс
ного систематического положения (л, м — венд) {а—д — Earth 's..., 1983; е—к — Крылов, 1968; л,

M  — BurzJn, 1995)
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Различные группы эубактерий, архебактерий и аісгиномицет
(Бактериальная палеонтология, 2002. Цит. по 9-му изданию Берджи, с упрощением)

Таблица 7

Г руппа П одгруппа М есто обитания Разм еры  (мкм)

Э убактерии

I Спирохеты паразиты и свободно живущие 
повсюду 0,2— 0,75x5— 500

II Спириллы разнообразные паразиты, водные 0,2 1,7x0,5—60

III Микроциклусы водные, планктон

IV Грамотрицат. аэробные водные (пресные, морские, 
гидротермы), почва

0,5— 5

V
Энтеробактерии

почва, вода
1x6

Вибрионы 0,5— 2x1— 10

VI Бактероиды кишечный тракт, осадки

VII Сульфат-, сероредуци
рующие

осадки водные (пресные, 
морские), осадочные породы

0,8 2

VIII Анаэробные кокки до 5

IX Рикетсии. Хламидии паразигы высших организмов 0,3— 0,6x0,8— 2

Пурпурные серные

Пурпурные несерные воды анаэробно- (пресные.

Y
Серобактерии зеленые соленые, щелочные, гидротермы)

<1— >3л.
Нитчатые зеленые

Г елиобактерии озера, почва

Эритробактерии озера, почва

Аэробные хемолитотро- 
фы:

Нитрификаторы 1 почва, море 1— 3

Ниірификаторы II почва, море 1— 3

XlI Тионовые вода, осадочные породы, море 0,8— 5

Ж елезобактерии вода, осадочные породы до 2

Металлогениум вода, осадочные породы до 2

Сидерокапсы вода, осадочные породы 0,2— 2

Магнитотактические вода, осадочные породы

Почкующиеся почва, вода < 2

XIlI Простекобактерии почва, вода

Планктомицеты вода

XIV Нитчаіъіе с чехлом вода, ил

XV
Скользящие: цитофаги разрушают полимеры, ил 0,3x50

иитчатые серные 1 3x4 20

XVl Миксобактерии бактериолитические хгацники <15
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Окончание табл.

Группа Подгруппа Место обитания Размеры (мкм)

XVII
Кокки

Стрептококки

Стафилококки

органотрофы с богатым 
органическим веществом, в том 

числе паразиты

0 ,5 - 3 ,5

<2
0 ,5 - 1 ,5

XVIII Бациллы и клостридии осадки, почва 0 ,3 - 0 ,6

X K Лактобациллы палочки молоко, сточные воды, навоз, 
компост до 3

XX

Коринеформы
(пропионовые,
молочнокислые,
маслянокислые)

почвы 0,2x2— 10

XXI Микобактерии почва 0,2— 10
XXII Нокардиеформы почва, органика 0,4— 3

Актиномицеты

XXIII Актиномицеты, не обра
зующие мицелий почва 0,5— 2 до 5

Актиномицеты, 
образуюшле мицелий вода

XXIV—
XXVIII

Стрептомицеты (наст, 
актиномицеты)

в почве, повсюду

Олигоспоровые

Термофильные

чаще <1

>1

>І
>1

XXX Микоплазмы до 0,2

Архебактерии
X)fXI Метаногены донные отложения, гидротермы 0 ,5 -2 ,5

XXXII Сульфидогены гидоотермы 0 ,5 -3 ,5

XXXIII Экстремальные
галофилы

соляные лагуны 0 ,5 -3 ,5

XXXIV Термоплазмы моря, озера, почва, гидротермы 0 ,5 -3 ,5

XXXV Экстремальные
термофилы

0 ,5 -3 ,5

Современная классификация бактерий основана в первую очередь на 
строении стенки. Особую группу представляют архебактерии, которые по фи
зиологическим и биохимическим свойствам отличаются от групп истинных 
бактерий, или эубактерий. Для архебактерии характерны разнообразный об
мен веществ, особый состав клеточной стенки, некоторым из них свойствен 
своеобразный тип фотосинтеза: свет поглощается мембранным белком бак- 
териородопсином, а не хлорофиллом. Поэтому архебактерий вьщеляют в ранг 
подцарства, а в последнее время, особенно на основании сравнительного изу
чения нуклеотидных последовательностей ДНК, эубактерий и архебактерий 
возводят в ранг самостоятельных царств.
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Иногда с бактериями объединяют вирусы, полагая, что упрощение их 
строения обусловлено специфическим способом существования — внутри
клеточным паразитизмом. Некоторые исследователи рассматривают их как 
доклеточную форму жизни, обособляя в самостоятельное царство Vira (лат. 
vim s — яд). В ходе столетнего изучения болезнетворных вирусов произощло 
становление и развитие науки вирусологии как одного из разделов микро
биологии. Вирусы устроены просто, их размеры изменяются от 20 до 400 нм, 
но они имеют генетический аппарат и, подобно другим живым организмам, 
обладают способностью к размножению, но только в клетках других живых 
организмов. Их значение в современной биоте очень велико. Вирусы как воз
будители болезней были открыты в конце XIX в. Установлена вирусная при
рода многих заболеваний человека и других теплокровных позвоночных жи
вотных (их вызывают около 500 вирусов). Свьшіе 300 вирусов живут в клетках 
растений. Многочисленны бактериофаги, так называют вирусы собственно 
бактерий. Наиболее вероятно, что вирусы появились на ранних этапах раз
вития биосферы, но их находки в ископаемом состоянии неизвестны.

ЦАРСТВО ЦИАНОБИОНТЫ. REGNUM CYANOBIONTA

к  царству Cyanobionta (греч. kyanos — с и н р г й ; bios, biontos — живущий) 
относятся организмы одиночные и колониальные без обособленного ядра, 
но имеющие постоянную форму клеток. Одиночные формы имеют микро
скопические размеры порядка 10 мкм. Колониальные формы гораздо круп
нее, они покрыты общей слизистой оболочкой. В самом организме и на его 
поверхности, а также в слизистой оболочке могло происходить накопление 
карбонатов, приводящее в дальнейшем к формированию известняков. Эти 
слоистые образования получили название строматолитов, они являются про
дуктами жизнедеятельности цианобионтов и могут достигать многих сотен 
метров (рис. 34).

Процесс накопления карбонатов и образование строматолитов можно 
представить следующим образом. На мелкие неровности субстрата нараста
ет колония цианобионтов вместе с бактериями, образующими основу. В сли
зистой оболочке вьщеляется кальций, извлеченный из воды. Одновременно 
в пространстве между индтидами накапливаются осадки. После гибели жи
вых организмов остается карбонатная корочка, которая в промежутке меж
ду сезонами роста засыпается осадками. Повторные циклы роста цианоби
онтов (и бактерий), связанные с колебаниями климата, приводят к 
формированию сложных биогенно-седиментационных карбонатных толщ 
суммарной мощностью до 100—1000 м. Исследования формирования совре
менных строматолитов показывают, что они являются результатом взаимо
действия цианобионтов и бактерий на уровне симбиоза, а возможно, и сим- 
биогенеза.

Выделяют несколько групп построек. При линейном росте формируют
ся собственно строматолиты, имеющие пластовую, желваковую или столб
чатую форму. Сферический рост приводит к образованию небольщих непра- 
вильно-округлых образований размером от нескольких миллиметров до 
нескольких сантиметров. Имеется смещанный узорчатый тип — катаграфии.

Цианобионты наряду с фикоцианином (синий пигмент, имеющийся так
же у красных водорослей), фикоэритрином, каротином имеют и хлорофилл.
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Рис. 34. С тром атолиты  (A R -Q ).

I —30 — морфологические типы докембрийских строматолитов: 1—5 — пластовые; 6—8 — купо
лообразные; 9—10 — желваковые; 11—15 — столбчатые неветвящиеся; 16— 19 — микростромати- 
ты (длина масштабной линейки 1 см); 2£>— — столбчатые ветвящиеся {Semikhalov, Raaben, 2000;

Бурзин, 2003); 31, — реконсірукции строматолитовых построек (Друщиц, Якубовская, 1961)

Названные пигменты определяют розоватую, желтоватую, сине-зеленую, а 
иногда почти черную окраску. Цианобионты появились около 3,5 млрд лет 
назад. Благодаря наличию хлорофилла они являются первыми фотосинте- 
зирущими организмами, продуцирующими биогенный молекулярный кис
лород. Многие для своей жизнедеятельности используют атмосферный азот, 
что делает их независимыми от среды обитания. Они переносят загрязнение 
и резкие колебания физико-химических условий, в том числе температур; от 
минусовой в ледниках и почти до точки кипения в горячих источниках. Сре
да обитания — пресные, солоноватоводные и нормально-солёные морские 
бассейны, в последних преимущественно на глубинах от О до 20 м, но не глуб
же 150 м, а также в бассейнах — засолённых, обогащенных нитратами и суль
фатами. Некоторые цианобионты обитают в почве и на ее поверхности, на 
камнях, в пустынях и т.д.

Цианобионты сближает с бактериями отсутствие ядра, а с водорослями — 
наличие хлорофилла и способность синтезировать биогенный молекулярный 
кислород. Промежуточное положение этой группы между двумя царствами
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заставляет нас рассматривать ее тоже в ранге царства, а поэтому использо
вать независимое название цианобионты. С одной стороны, ясно, что это 
«бывшие» сине-зеленые, а с другой — сохраняется этимологическая дистан
ция от бактерий. В иерархии живых организмов цианобионты находятся на 
более высокой ступени, чем бактерии (имеют более сложную структуру и пиг
менты), HQ ниже, чем водоросли (отсутствует ядро). Имеется и противопо
ложная точка зрения, поддерживаемая многими биологами. В соответствии 
с ней обособление сине-зеленых от царства растений и перенос в надцар- 
CTBO прокариот привели к их включению в царство бактерий под названием 
цианобактерии.

Недавно была установлена небольшая группа ранее неизвестных прока
риотных организмов (род Prochloron). По составу пигментов эти организмы 
ближе к зеленым водорослям, чем к цианобионтам. Вопрос о их месте в над- 
царстве прокариот еше ждет своего разрешения. Возможно, Prochloron сле
дует причислить к цианобионтам, тем самым расширив объем и диагноз этого 
царства.

НАДЦАРСТВО ЯДЕРНЫЕ ОРГАНИЗМЫ. 
SUPERREGNUM EUCARYOTA

Надцарство Eucaryota ЭукариОТЫ ИМеЮТ ОбОСОблеННОе ЯДрО И ОбъеДИНЯЮТ 
Царство Pbyta царства одноклеточных и многоклеточных орга-
Ца^тво Ё'а низмов: Растения, Животные и грибы. Различие меж

ду ними сводится к способу питания (автотрофы, ге- 
теротрофы), процессам ассимиляции и диссимиляции, строению клеток 
(наличие или отсутствие целлюлозы, хлорофилла), типам размножения. Раз
множение — создание себе подобных — присуще всем живым организмам. Оно 
может проходить как половым, так и бесполым путем. Оба способа разнооб
разны. При половом размножении потомство возникает в результате оплодот
ворения {обоеполое, слияіше мужских и женских половых клеток) либо без него 
(однополое). К однополому типу относится партеногенез (греч. parthenos — 
девственница). Покрытосеменные растения, размножающиеся половым пу
тем, развиваются из различных клеток зародышевого мешка {двойное опло
дотворение, с. 145).

Бесполое размножение является результатом деления (организм разде
ляется на две или более части) или почкования. Размножение с помощью 
спор характерно для наземных растений. Многим растениям свойственно ве
гетативное размножение (лат. vegetativus — растительный), при этом новый 
организм появляется из какой-либо части материнского — побега, лукови
цы, клубня и др. Бесполое размножение, т.е. возникновение организма из 
«телесной» (а не половой) клетки, часто называют клонированием (греч. Iclon — 
отпрыск, ветвь). Клонирование в практических целях применялось для со
хранения продуктивных сортов растений, а в последние годы интенсивно 
разрабатываются проблемы клонирования животных. Предпринимаются 
попытки использовать метод клонирования для воссоздания живых особей 
из палеонтологического материала (например, мамонта).
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Мельчайпше одноклеточные эукариоты имеют размеры от 0,25 мкм, дли
на китообразных достигает 33 м, а высота некоторых гигантских хвойных 
приближается к 100 м. Эукариоты появились позднее прокариот, скорее всего 
в раннем протерозое, около 2 млрд лет назад, хотя не исключено и более ран
нее возникновение.

Разграничение одноклеточных растений и животных иногда сильно за
труднено. Например, среди жгутиковых имеются формы автотрофные, от
носящиеся к царству растений (динофитовые водоросли), и гетеротрофные, 
которые причисляются к царству животных. В связи с этим не лишено осно
вания выделение самостоятельного царства Protista.

ЦАРСТВО РАСТЕНИЯ. REGNUM PHYTA

Царство Phyta Общая характеристика. К царству Растения (греч. phy-
Подцарство Thaiiophyta _  растение) ОТНОСЯТСЯ одноклеточные И многокле-
Подиарство Telowophvta ,точные автотрофные организмы, преимущественно 

неподвижные, имеющие верхушечный рост. Размеры растений изменяются 
от микроскопических (0,25 мкм) до гигантских (порядка 100 м — эвкалип
ты). В растениях происходит процесс фотосинтеза; при помощи энергии све
та, поглощаемой хлорофиллом (и реже другими пигментами), они создают 
органические вещества из неорганических соединений и вьщеляют молеку
лярный кислород. У небольшой группы растений хроматофоры отсутствуют 
(вторично?), и по типу питания они относятся к гетеротрофам. Это сапро- 
фиты (греч. sapros — гнилой; phyton — растение) — немногочисленные водо
росли и высшие цветковые растения.

Клетки растений имеют плотную целлюлозную оболочку, которая про
низана порами и нередко пропитывается солями и минерализуется. Основ
ное содержимое клетки — цитоплазма, внутри нее находятся ядро, полости 
(вакуоли) и органоиды (разнообразные пластиды). Органоиды ограничены 
мембранами. Это самостоятельные внутриклеточные образования, различа
ющиеся между собой формой, размерами, окраской и функцией. Накопи
тельным питательным веществом растений является крахмал.

Сохранность ископаемых растений. От растения в ископаемом состоянии 
сохраняются, как правило, только отдельные его части; у водорослей — орга
нические оболочки, минеральные скелетики, отпечатки слоевищ, у высших 
растений — отпечатки листьев, нередко с эпидермально-кутикулярным сло
ем, стебли, стволы, корни, спорангии, стробилы, споры, пыльцевые зерна, 
семена, плоды, шишки и т.д. Разные части ископаемых растений встреча
ются разрозненно, и не всегда удается объединить их в единое растение. В 
настоящее время основное внимание при изучении ископаемых растений 
обращено на эпидермально-кутикулярные исследования, диатомовый и спо
рово-пыльцевой анализы.

Изучение растений геологического прошлого сталкивается еще с одним 
негативным явлением — отсутствием ископаемых растений многих фитоце
нозов. Так, неизвестна ископаемая растительность высокогорий. Наиболее 
часто встречается растительность побережий морских и пресноводных бас-
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сейнов, речных долин. Обычно растения захороняются на месте произрас
тания, реже сносятся течениями в устья рек. Неполнота сведений по листо
вой растительности компенсируется массовыми находками спор и пыльцы, 
которые не только захороняются в местах обитания, но и разносятся ветром 
на далекие расстояния. Споры и пыльца по трещинкам пород могут прони
кать в более древние отложения и путать картину последовательности появ
ления того или иного растения.

Принципы классификации и систематика. В составе царства растений вы
деляют два подцарства: Низшие растения (Thallophyta) и Высшие растения 
(Telomophyta), которые различаются как уровнем организации, так и средой 
обитания. Низшие растения обитают в разнообразных водных бассейнах, и 
для них используется собирательное название «водоросли» — растущие в воде. 
Высшие растения произрастают в наземных условиях, встречаются почти на 
всех широтах, немногие вторично перешли к водному образу жизни. Хотя 
достоверные находки растений известны со времен позднего венда, несом
ненно, что они возникли раньше. Видимо, они появились одновременно с 
грибами — около 2 млрд лет назад. Ранний протерозой — современность.

ПОДЦАРСТВО НИЗШИЕ РАСТЕНИЯ. 
SUBREGNUM THALLOPHYTA

Подцарство ThaJhphyta общая характеристика. Низшие растения (греч.
'̂ Отдел Diatomeae thallos — зеленая ветвь) включают одноклеточные и
Отдел Chrysophvta многоклеточные организмы, имеющие следующие
OmdejiDimphyta особенности:

Отдел Phaeophyta • Тело {толлом, слоевище) единое, корень, стебель и
ОтЭе/і Chhrophyta ДИСТЬЯ ОТСуТСТВуЮТ.
Отдел Charophvta , .  „• Углекислыи газ, минеральные соли и свет погло

щаются всей поверхностью таллома. Размеры изменяются от микроскопи
ческих (0,25—30 мкм) до гигантских (до 60 м — бурые водоросли).
• Размножение осуществляется половым и бесполым путем.
• Среда обитания: разнообразные водные бассейны (около 30 ООО видов); из
редка — почва (примерно 2000 видов).

Могут распространяться на глубину проникновения света (обычно до 
200 м); среди них имеются донные — бентосные формы и пелагические — 
планктонные.

Многие группы водорослей имеют различные минерализованные по
кровные образования (покровные клетки, чехлы, оболочки). Проблематич
ные и в различной степени достоверные находки известны в рифее (см. ниже 
«Бурые водоросли» и «Зеленые водоросли»).

Принципы классификации и систематика. Вьщеление отделов водорослей, 
число которых превьппает 10, основано на числе клеток (одноклеточные и 
многоклеточные), присутствии, помимо хлорофиллов (а, Ь, с, d), различно
го набора других окрашивающих пигментов (хроматофоры), особенностях 
физиологических процессов и составе минерального скелета. Некоторые ав
торы обособляют отдел красных водорослей в самостоятельное царство. Ран
ний протерозой — современность.
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К отделу Rhodophyta (греч. rhodon — роза; phyton — растение) относятся 
многоклеточные, редко одноклеточные водоросли, которые в противополож
ность большинству других водорослей не имеют жгутиков и планктонных 
форм. Клетки слоеврпца располагаются определенным образом, образуя на 
соответствующих сечениях продольные и концентрические структуры 
(рис. 35). Формы преимущественно морские (95%), реже пресноводные. На
считывается свыше 600 родов и около 4000 видов. Наибольшее разнообра
зие наблюдается в тепловодных бассейнах. Цвет от красного и желтого до го
лубовато-зеленого, на глубине более темный, чем у поверхности. Цвет 
определяется сочетанием пигментов хлорофиллов, каратиноидов (фукоксан- 
тин, каротин и ксантофилл) и фикобилинов. К последней группе относится 
фикоцианин, встречающийся у цианобионтов и обеспечивающий фотосин
тез в синих лучах.

У некоторых красных водорослей слоевища могут обызвествляться кар
бонатом Ca и Mg, создавая корки, желваки, кустики (иногда членистые), на
поминая кораллы. Красные водоросли — одна из наиболее древних групп ра
стений. Не исключено, что к ним следует относить некоторые протерозойские 
одноклеточные образования. С кембрия и поныне прослеживается несколь
ко различных семейств, среди которых наиболее известны литотамниевые во
доросли (род Lithothamnium). Подобные водоросли, так называемые каменные, 
являются наряду с кораллами рифообразователями. Они встречаются в иско
паемом состоянии начиная с мела, образуя литотамниевые известняки. Крас
ные водоросли иногда рассматривают в качестве возможных предков высших 
растений.

Красные водоросли, как установлено в недавнее время, обнаружены на 
глубине 268 м, куда проникает только 0,0005% солнечной радиации (Реймерс, 
1991). Ранее считалось, что рубеж в распространении на глубину фотосинте
зирующих водорослей возможен только до показателя 1% солнечной радиа
ции. В соответствии с этими данными существенно понижается граница между 
фотобиосферой и меланобиосферой. Протерозой?, кембрий — современность.

Отдел Rhodophyta

Отдел Красные, или Багряные, водоросли.
Divisio Rhodophyta

Рис. 35. О тдел R hodophy ta  (P R V .G -Q ).
а — СогаШпа, общий вид (К —Q); б ,в  — Pelschoria, поперечный и продольный разрезы (С,); 

г — AivhaeoWhothamnium, продольный разрез (Р^)
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Отдел Диатомовые водоросли, или Бацилляриофиты. 
Divisio Diatomeae, или BaciIIariophyta

К отделу Diatomeae (греч. diatome — рассечение надвое) относятся одно
клеточные, преимущественно одиночные, реже колониальные микроскопи
ческие (4 MKM — 2 мм) водоросли бурого цвета (пигменты фукоксантин из 
группы каротиноидов преобладают над хлорофиллами). Жгутики отсутству
ют. Клетка защищена наружным кремневым панщірем, состав которого бли
же всего к опалу. Панцирь имеет форму коробки, состоящей из двух порис
тых створок (рис. 36). Поры составляют от 10 до 75% от общей поверхности 
панциря. Одна створка {эпитека) всегда крупнее другой (гипотека) и несколь
ко ее перекрывает. В створке различают основание — диск и боковые сторо
ны — поясок.

Со стороны пояска все диатомовые имеют палочковидную форму, что 
определило второе название — Bacillariophyta (лат. ЬасШит — палочка). Тип 
симметрии положен в основу выделения двух классов; пеннатные и центри
ческие. Пеннатные диатомеи имеют удлиненно-овальную либо игловидную

Отдел Diatomeae

б

Рис. 36. О тдел D ia lom eae (К —Q).
п—ж класс ііспніітііые диатом еи (P  Q): а -  схема строения двустворчатого панциря; б—г — 
схема бесполого ра ш нож ени я , приводящ ая к уменьш ению  размеров панциря (черные створки 
Міітсринскнс); 0. е Pennulaiia ( Р , -  Q) со стороны  см ы кания створок (с)) и сверху-сничу створ
ки (е); ж  EpHhemia Q); я—к класс центрические диатом еи ( К - Q): з — ТпѴ/аша (К —N); 

и - Coscinodiscus (К  -Q ) ;  к — Melosira ( K - Q )
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форму диска и обладают двусторонней симметрией; центрические диатомеи 
округлые, треугольные или звездчатые, обладают радиальной симметрией. У 
первых обычно присутствует срединное щелевидное отверстие {шов).

Форма створок, характер многочисленных крупных и мелких пор с глад
кими или скульптированными ободками, а также детали скульптуры обус
ловили большое разнообразие диатомовых, среди которых насчитывается 
около 300 родов и свыше 12 тыс. современных и ископаемых видов.

Диатомовые размножаются половым и бесполым путем. При бесполом 
размножении створки с содержимым клетки разделяются (до 8 раз в сутки) 
и расходятся в стороны. После расхождения достраивается меньшая створ
ка-гипотека; процесс неоднократно повторяется, и от поколения к поколе
нию размеры диатомей уменьшаются почти в три раза. Первоначальные раз
меры восстанавливаются при половом размножении.

Диатомовые обитают в континентальных и морских водоемах, могут жить 
в увлажненной почве. Современные формы широко распространены в бо- 
реальных и арктических бассейнах; широко представлены в планктоне, реже 
ведут бентосный образ жизни. Конечные продукты метаболизма — крахмал 
и масло. Они являются преимущественной пищей для некоторых однокле
точных (фораминиферы) и многоклеточных (двустворки, мшанки, рыбы). 
Окисление масла приводит к образованию рыбьего жира. Во многих случаях 
именно диатомовые слагают основание трофической (пищевой) пирамиды 
(например: диатомовые — низшие рачки — рыбы).

Современные диатомовые извлекают из окружающей среды и накапли
вают в год от 70 до 150-10’ T кремнезема. Они являются породообразующими 
организмами. После гибели водорослей их панцири дают начало кремневым 
илам, из которых образуются диатомиты, трепела, опоки и т.д. В названных 
породах совместно с диатомовыми, но в подчиненном количестве встреча
ются кремневые жгутиковые водоросли, радиолярии и спикулы кремневых 
губок.

Центрические диатомовые появились в мелу, в палеогене возникли пен- 
натные; проблематичные находки относят к юрским отложениям. Первона
чально диатомовые существовали в морях, в среднем палеогене они освоили 
и пресноводные бассейны. Начиная с неогена диатомовые приобретают важ
ное значение для стратиграфического расчленения отложений. Они исполь
зуются также в качестве показателей тепловодных и холодноводных условий 
и для характеристики озерных, речных и морских ассоциаций (диатомовый 
анализ). Мел — современность.

Отдел Золотистые водоросли. 
Divisio Chrysophyta

К отделу Chrysophyta (греч. chryson — золото; phyton — растение) отно
сятся одноклеточные, колониальные, редко многоклеточные организмы жел- 
то-зеленой или золотисто-бурой окраски, которая обусловлена преоблада
нием каротиноидов (пигмент фукоксантин) над хлорофиллами. Формы 
пресноводные, реже морские, обычно планктонные (фитопланктон), иног
да прикрепленные бентосные. Движение обычно осуществляется при помо
щи двух жгутиков и псевдоподий (ризоподий), подобно многим простейшим 
царства животных. Массовое развитие приводит к желто-буроNfy цветению
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О т д е л  C h r y s o p h y t a Рис. 37. О тдел C hrysophyta  
(P Z ? ;T —Q) (К о к к о л и то ф о - 

ри ды , T - Q ) .
а—в — современные коккосфе- 
ры, покрытые снаружи известко
выми пластиночками — кокко- 
литами: а — Prolosphaera, б — 
Gephyrocapsa, в — Discosphaera; г— 
3 — форма современных и иско
паемых изолированных кокко- 
литов (Жизнь растений. Т.З, 
1977; Мейен, 1987; Рейвни др..

1990)

ВОДЫ. Например, в 1 мм  ̂
поверхностной пленки со

держится 23 ООО особей пресноводной Chromuenia rosanoffii, что приводит к ок
рашиванию воды в золотистый цвет (Протесты, 2000). В ископаемом состоя
нии сохраняются известковые кокколитофориды и кремневые жгутиковые, 
последние могут образовывать окремнелые цисты. Палеозой?, триас — совре
менность.

Кокколитофориды — микроскопические одноклеточные водоросли разме
ром не свыше 30 мкм, живущие преимущественно в морских условиях 
(рис. 37). Это обитатели планктона тепловодных, реже умеренных бассейнов 
на глубинах до 150 м, входящие в состав нанопланктона. У многих кокколи- 
тофорид в жизненном цикле чередуются две стадии: подвижная, имеющая 
два жгутика, и неподвижная, на которой жгутики отсутствуют. На неподвиж
ной стадии клетку окружает внешний известковый покров (коккосфера), со
стоящий из большого числа элементов — кокколитов (греч. kokkos — зерно), 
покрывающих органические чешуйки. На поверхности чешуек формируют
ся ромбовидные кристаллы и гексагональные призмы кальцита или араго
нита. После гибели водоросли коккосферы оседают на дно и обычно распа
даются на отдельные элементы; до глубин 4000 м они слагают карбонатные 
илы, на больших глубинах карбонаты растворяются. Кокколитофориды по
явились в триасе, а как породообразователи приобрели значение с мелового 
периода, слагая до 90% писчего мела. Указания на находки девонских и пер-

Отдел Chrysophyta

Рис. 38. Отдел C hiysophyta 
(P Z ? ,T —Q ) (С и л и к о ф л а- 

гелляты . К —Q).
а—в — основны е варианты 
строения каркасов: а — с от
верстием в центре, Dislepharius-, 
б — сплош ной в центре; в — с 
перекладиной в центре, Diclyo- 
cha; г — соврем енны й холод
новодны й Dislepharius speculum-, 
д — ископаем ая Mesocena 
арісиіаіа, палеоген А встрии 
(Друщиц, Якубовская, 1961; 
Мейен, 1987; Рейвн и др., 1990}
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мских кокколитофорид недостоверны, и совсем сомнительны сведения о кем
брийских формах. Кокколитофориды используют для зонального расчлене
ния юрских, меловых и более молодых отложений. Они являются организма
ми теплолюбивыми, поэтому количественное распределение по разрезу 
позволяет судить об интервалах потепления и похолодания. Палеозой?, три
ас — современность.

Кремневые жгутиковые, или силикофлагелляты, — небольшая по объему 
группа золотистых водорослей с одним жгутиком и псевдоподиями. Это од
ноклеточные морские эвритермные планктонные формы. Скелет внутрен
ний кремневый, его основу образует каркас, состоящий из базального коль
ца и перекладин (рис. 38). Кремневые жгутиковые существуют с мела по 
настоящее время, их максимальное разнообразие приурочено к миоцену.

Предполагают, что золотистые, бурые и диатомовые водоросли имели об
щего предка.

Отдел Динофитовые водоросли. 
Divisio Dinophyta

Отдел Dinophyta (греч. гУе/лат — страшный, странный; phyton — растение), 
или перидии ей, — одноклеточные (размером до 2 мм), изредка многоклеточ
ные водоросли бурой, желтоватой, красноватой или зеленоватой окраски. На
личие ксантофиллов (пигмент пирофилл) обусловило и другое название этого

Отдел Dinophyta

Рис. 39. О тдел D inophy ta  ( S - D ,? ,  P —Q).
а—г — панцири пресноводных (а, б) и м орских (в, г) современны х диноф итовы х (а — Ceraliwri 
macroceras, б — Goniodonia acuminata, в — Ceratium Iripos, г — Peridinium divergens)- д — соотнош ение 
панциря (пц) и оболочки диноцисты  (ци); е — диноциста с радиальны ми вы ростами; ж — 

гладкая диноциста, палеоген {Жизньрастений. Т. 3, 1977; Meyen, 1987; Мейен, 1987)
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отдела — «пирофитовые водоросли». Это и автотрофные и гетеротрофные орга
низмы; вторая гругша занимает промежуточное положение между растени
ями и животными.

Целлюлозный панцирь динофитовых водорослей состоит из клетчатки. 
Он сформирован двумя-тремя или множеством покровных пластинок 
(рис. 39). На панцире обычно вьщеляются поперечная (горизонтальная) и 
продольная (вертикальная) борозды, в которых располагались жгутики; иног
да борозды ориентированы спирально. При неблагоприятных условиях фор
мируются толстые органические оболочки — диноцисты, внутри которых зак
лючено клеточное содержимое водоросли. Пластинки панциря при этом 
разрушаются.

Динофитовые водоросли обычно обитают в морях, значительно реже в 
пресных или солоноватых водах. Они ведут планктонный образ жизни, со- 
першая с помощью одного жгутика поступательное, а с помощью второго — 
вращательное движение. Массовое скопление диноцист вызывает цветение 
воды (красные приливы). На разных стадиях развития динофитовые водо
росли часто образуют симбиоз с книдариями, способствуя интенсивному 
росту как современных, так, видимо, и ископаемых рифостроящих корал
лов. Известнейшая группа симбионтов — зооксантеллы, или желтые клетки, 
сосуществуют как с многоклеточными (коралловые полипы, сифонофоры, 
иглокожие), так и с одноклеточными организмами (инфузории, форамини- 
феры, радиолярии).

В ископаемом состоянии сохраняются преимущественно диноцисты. 
Проблематичные остатки известны в силуре и раннем девоне, а с перми по 
настоящее время встречаются непрерывно; наиболее важны для стратифи
кации мезокайнозоя (по диноцистам разработаны зональные шкалы). Пан
цири динофитов встречаются реже, в ископаемом состоянии они известны 
начиная с перми. Силур — ранний девон?, пермь — современность.

Отдел Бурые водоросли. 
Divisio Phaeophyta

К отделу Phaeophyta (греч. phaios, phaeos — темный; phyton — растение) 
относятся многоклеточные сложно устроенные водоросли с длинным слоеви
щем и, как правило, воздушными пузырями, которые поддерживают растения в 
вертикальном положе
нии (рис. 40). Каротино- 
иды (желто-бурый пиг
мент фукоксантин) пре
обладают над хлорофил
лами. Бурые водоросли 
обитают в морских, очень 
редко в пресных бассей-

Рис. 40. О тдел Phaeophy ta
(P-Q).

а ~ в  — Cystoseira-. а — современ
ная; б, в — ископаемые: б — Мол
давия (N), в — Румыния (N,)

Отдел Phaeophyta
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нах. Наиболее крупные из них достигают в длину 40—60 м (морская капуста; 
Laminaria, Alaria, южноамериканский Macrocystis вырастает за один летний 
сезон до 60 м). Многае бурые водоросли отрываются от дна и образуют ог
ромные плавающие скопления, например водоросль Sargassum (исп. sargasso 
— мелкий виноград), давшая название «Саргассово море*>.

Отдельные участки таллома (слоевища) специализированы. Внешне они 
напоминают «корни», «стебель» и «листовые пластинки*-. Центральная часть 
слоевища сложена клетками, приспособленными для вьшолнения проводя
щих функщш подобно проводящим тканям высших растений. Для бурых во
дорослей характерно ритмичное чередование полового и бесполого поколе
ний, что также свойственно высшим растениям. На основании этих 
признаков бурые водоросли нередко рассматривали в качестве предков выс
ших растений. Но отпечатки и, реже, слоевішіа бурых водорослей достовер
но известны начиная с палеогена, а высшие растения появились значитель
но раньше — в силуре. Палеоген — современность.

Стоит упомянуть, что имеются высказывания о проблематичных наход
ках бурых водорослей в среднем протерозое на уровне 1,1-1,4 млрд лет. Ука
зания на находки из верхов докембрия (например, Vendotaenida) в большин
стве случаев недостоверны и скорее всего представляют собой следы 
ползания червей или других донных животных. Как с бурыми, так и с крас
ными водорослями сближают некоторые проблематичные, преимуществен
но силурийско-девонские формы, так называемые нематофиты. От них со
храняются кожистые фитолеймы (род Nematophyton и др.) и части 
цилиндрических слоевищ — «стволов» (род Prototaxites) диаметром до 1 м. Это 
были достаточно крупные растения с элементами проводящей системы: со
хранились тонкие двойные окаймленные поры, подобные порам у голосе
менных. Не исключено, что нематофиты могли существовать на суше.

Отдел Зеленые водоросли. 
Divisio Chlorophyta

К отделу Clilorophyta (греч. ehloros — зеленый; phyton — растение) отно
сятся одноклеточные и многоклеточные организмы, имеющие простое или 
разветвленное, обычно многослойное слоевище. Их размеры изменяются от 
1—2 M K M  до 0,5—1 M B  длину. В состав клеток некоторых зеленых водорос
лей входит хитин. Правильное чередование полового и бесполого поколе
ний, строение слоевища и набор пигментов (преобладание хлорофиллов а 
и Ь над каротиноидами) свидетельствуют о том, что, видимо, именно зеле
ные водоросли дали начало высшим растениям.

Современные зеленые водоросли обитают в пресных, реже морских во
доемах; некоторые приспособились к жизни в почвах или на стволах деревь
ев либо стали симбионтами животных. Интенсивное развитие зеленых во
дорослей, например хламидомонад, приводит к «цветению» воды. Зеленые 
водоросли — это преуспеваюшда отдел среди современных водорослей. В 
нем вьщеляют 5 классов, насчитывается 400 родов и около 20 ООО видов.

Своеобразен порядок мутовчатых еифоней (дазикладовые), состоящих из 
многоядерного неклеточного слоевища и многочисленных мутовчато распо
ложенных простых или разделенных ветвей. Слоевище без перегородок; его 
высота до 0,5 м. Центральная ось и боковые ветви обызвествляются в раз
личные по форме известковые панцири с многочисленными отверстиями
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Отдел Chlorophyta Рис. 41. О тдел
C hlorophy ta  ( 6  —Q).

а—в — реконструкции дазик- 
ладовых: а — Siberiella (б^); б — 
Diplopora (Т^); в — Primoco- 

rallitia (О)

(рис. 41). Современные 
формы растут на глуби
нах до 50—60 м, предпо

читая теплые водоемы. Мутовчатые сифонеи известны начиная с кембрия. 
Наибольшее разнообразие установлено в триасовых отложениях Альп: в этот 
период они были рифостроителями.

Зеленые водоросли, несомненно, существовали с кембрия, указанрія на 
более ранние находки в значительной мере условны, как, например, отнесе
ние к этому отделу докембрийских шарообразных Eosphaera, чаще причисля
емых к прокариотам. Интересен ордовикский род Gloeocapsomorpha, скопле
ния которого дали начало горючим сланцам Эстонии — кукерситам. 
Систематическое положение названного рода спорно, некоторые исследова
тели относят его к прокариотам (цианобионтам). Кембрий — современность.

Отдел Харовые водоросли. 
Divisio Charophyta

К отделу Charophyta (греч. 
chara — дикая капуста, поле
вой тмин; phyton — растение) 
относятся многоклеточные 
организмы, близкие к зеле
ным водорослям, с которыми

Рис. 42. Отдел C harophy ta
(S^-Q).

а—г — схема прорастания ооспор со
временных харовых: а — фрагменты 
зрелого растения, б, в — растрескива
ние обызвествленной «скорлупки» 
ооспоры и начало роста слоевища и 
корнеподобногр отростка, г — молодое 
растение; д—о — «скорлупки» ископа
емых харовых размером 1—2 мм и 
меньше: д — Maedleriella matigenolii (Р^), 
е—з — Clavalor reidii (J), и — Katpitisl^a 
IaIiCOiIaIa (С), к, л — Sycidiuin іпеіо сбо
ку и снизу (D), м, H — TrochiIiscus 
{аі.Moelleriiia) buWifomis (D ), о — 
Cliovaiiella inaslovii (D) {Жизнь расте
ний. Т. 3, 1977; Меуеп, 1987: Мейен, 
1987; Биологический энциклоііедическші 

словарь, 1989)
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их иногда объединяют. Прямостоящие слоевища харовых водорослей име
ют признаки сходства с высшими растениями: членистые слоевища и мутов
чатые ответвления («листья») напоминают собой хвощи (рис. 42). Не исклю
чено, что у высших растений и харовых, имеющих сходную структуру 
нуклеиновых кислот, был общий предок. Размножение бесполое (вегетатив
ное) или половое. Харовые водоросли обитают в пресных водоемах либо оп
ресненных лагунах, нередко образуя обширные заросли. Известно 6 родов и 
около 300 видов. Размеры от 20—30 см до 1—2 м.

Харовые водоросли появились в позднем силуре и существуют поныне. 
В ископаемом состоянии нередко сохраняются вместилища яйцеклеток — 
оогонии. Массовые скопления обызвествленных «скорлупок» оогоний созда
ют породы, называемые «харовый туф», или «хароцит». Поздний силур — со
временность.

ПОДЦАРСТВО ВЫСШИЕ РАСТЕНИЯ. 
SUBREGNUM TELOMOPHYTA

Подцарство Jdomophyta Общая характеристика. Растения, относящиеся к под- 
Hadomdeji Sporophyia царству Telomophyta (греч. telos —  конец), в отличие 

Надотдел Spemaiophyia рас^е^ий подцарства ThalIophyta имеют следующие 
особенности.

• Тело расчленено на побег (стебель с листьями), корень и органы размно
жения.
• Клетки специализированы; формируются ткани, осуществляющие про
водящую, защитную, механическую и другие функции.
• В жизненном цикле всех высших растений (исключая мохообразных) 
спорофит резко преобладает над гаметофитом, особенно у древесных форм 
(рис. 43).
• Среда обитания наземная, имеются относительно немногочисленные 
втор№шсводные формы.
• Формы неподвижные; 90% биомассы на суше создают назе\шые расте
ния; размеры древесных форм до 100 м.

Выход растений на сушу и освоение наземной среды обитания обусло
вили усложнение общего плана строения и совершенствование проводящей 
системы. Наиболее ранние у{ примитивные высшие растения имели подоб
но низшим растениям единую осевую часть, т.е. таллом, или слоевище, и про
сто устроенные органы размножения; в дальнейшем появились листья и кор
ни. Основным звеном в эволюции высших растений считают преобразование 
и усложнение органов размножения с сокращением и последующей редук
цией гаметофита как самостоятельного растения.

Строение и функции основных частей растения в общем плане доста
точно известны. Стебель выполняет две основные функции: опорную и 
проводящую, а также несет придаточные побеги. В листьях происходят фото
синтез, газообмен и испарение воды. Корень — противоположная побегу под
земная часть растения, закрепляет его на субстрате, снабжает водой и мине-
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n ''
Рис. 4.1 И зм ен ен и е  ра.змеров полового  («) и бесполого  (2и) п окол ен и й  в эволю ции

растен и й  {М амонт ов, 1995). 
а -  водоросли; и — мхи; в — папоротники; г — голосеменные; с) — покрытосеменные

ральными солями. Корень имеет корневые волоски — выросты поверхностных 
клеток.

Ткани растений подразделяются на 5 типов: покровные, механические, про
водящие, основные и образовательные. Первые три типа тканей четко обособ
лены. Пространство между ними в побеге и корне заполняет основная ткань. 
Она состоит из клеток, которые по всем направлениям имеют равные раз
меры и способны изменять свои функции. Главное свойство основной тка
ни — способность синтезировать и запасать органические вещества.

Образовательная ткань — меристема (греч. meristos — делимый) сложена 
клетками, способными делиться и производить другие типы тканей. Увели
чение стебл>1 в высоту и удлинение корня происходит за счет верхушечных 
конусов нарастания (верхушечные ,меристемы).-Возрастание в ширину (утол
щение, вторичный рост) осуществляется при помощи камбия. Он представ
ляет собой обычно оді-ш ряд живых клеток (боковая, цилиндрическая мери
стема), при делении которых формируется вторичная проводящая ткань. 
Образовательную ткань иногда рассматривают как разновидность основной 
ткани.

Покровная ткань {эпидермис, эпидерма, кожица) защищает растение от ме
ханических повреждений, а также от излишнего испарения и перегревания. 
Воскоподобное вещество кутин обволакивает клетки эпидермиса снаружи, 
а образуемая им пленка называется кутикулой. Газообмен и испарение вла
ги осуществляются через отверстия в эпидермисе — устьица, ограниченные 
с обеих сторон двумя клетками дуговидной формы (см. рис. 48).
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Механические ткани состоят из вытянутых, иногда волокнистых клеток, 
которые обеспечивают сопротивление механическим воздействиям (напри
мер, изгибание ствола дерева) и способствуют прочности растения в целом. 
Именно из них изготавливаются нити и ткани, веревки и канаты.

Проводящие ткани обеспечивают встречную транспортировку снизу вверх 
от корней к листьям и сверху вниз от листьев к корням. Функцию переме
щения вверх воды с минеральными солями осуществляет группировка кле
ток — ксилема, или древесина (греч. хНоп — древесина, срубленное дерево). 
Это трахеиды — удлиненные клетки, имеющие скощенные концы. Их дли
на колеблется от 1 до 5 мм. Чередование утолщенных и неутолщенных учас
тков стенки трахеид создает разнообразную скульптуру: кольчатую, сгшраль- 
ную, лестничную, сетчатую. Только неутолщенные участки стенки могут 
пропускать воду. Ксилема у покрытосеменных растений представлена сосу
дами, возникщими в результате срастания серии клеток трахеид и исчезно
вения перегородок между ними. Сосуды в десятки и сотни раз длиннее тра
хеид. Трахеиды и сосуды теряют цитоплазму, поэтому утрачивают 
способность к делению.

Движение сверху вниз, т.е. перемещение органических продуктов фото
синтеза от листьев к корням, осуществляет флоэма {тр^ч. Jloios — кора, лыко), 
или луб. Это удлиненные ситовидные трубки со скошенными концами.

Ксилема и флоэма соседствуют друг с другом или разделены камбием. 
Проводящие ткани в сочетании с механической тканью формируют прово
дящие пучки, которые по аналогии с животными можно рассматривать как 
«артерии и вены» растений, соедішяющие все органы живого организма.

Проводящие пучки осевой части стебля и корня, ограниченные первич
ной корой (эпидермой), образуют стелу (греч. stele — столб). Различные ком
бинации в расположении ксилемы и флоэмы в проводящих пучках позволя
ют вьщелить несколько типов стел (рис. 44).

У древних высших растений имеется единый центральный проводящий 
пучок — протостела (греч. protos— первый). В осевой части пучка находится 
цилиндр ксилемы, которую окружает кольцо флоэмы. Протостелический тип 
стелы характерен для проптеридофитов, некоторых папоротников и для кор
ней всех высших растений.

От протостелы возникли актршостела и сифоностела — эктофлойная и 
амфифлойная. У актиностелы (греч. aktis, aktinos — луч, плюс стела) ксиле
ма характеризуется звездчатой формой в поперечном сечении. Такой тип сте
лы известен у некоторых плауновидных. Сифоностела в отличие от прото
стелы имеет в осевой части стебля основную ткань с рыхлым расположением 
клеток. Так устроена стела лепидодендроновых и некоторых папоротников. 
Из-за рыхлой структуры основная ткань может подвергаться быстрому раз
рушению, и центральная часть стебля иногда становится полой (например, 
некоторые злаки). У эктофлойной сифоностелы (греч. ekios — вне, снаружи 
+ флоэма) кольцо ксилемы окружено кольцом флоэмы снаружи, у амфиф- 
лойной сифоностелы (греч. amphi — двойной, с обеих сторон) кольцо ксиле
мы окружено двумя кольцами флоэмы: наружным и внутренним.

В результате преобразования единого осевого цилиндра сифоностелы 
возникло нескольких типов стел с изолированными проводящими пучками 
(диктиостела, эвстела, артростела, атактостела).

Диктиостела — результат распадения амфифлойной сифоностелы. В 
каждом отдельном пучке (меристелы) повторяется исходный тип протосте-
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Рис. 44. О сн овн ы е ти п ы  стел {Тахт адж ян, 1954, с упрощением).
Ксилема показана линейной штриховкой; флоэма — точками

лы: флоэма окружает ксилему, В результате формируется закрытый прово
дящий пучок, лишенный возможности роста в толщину. Диктиостела встре
чается преимущественно у папоротников.

Процесс расчленения эктофлойной сифоностелы на отдельные пучки 
привел к возникновению эвстелы (греч. ей — хорошо, настоящий + стела). 
Однако в отличие от диктиостелы проводящие пучки эвстелы, разделенные 
радиальными лучами основной ткани, являются открытыми; камбий между 
ксилемой и флоэмой обеспечивает вторичный рост стебля в толщину. Эв- 
стела встречается у некоторых птеридофитов (папоротниковидных), у боль
шинства голосеменных и у двудольных покрытосеменных растений.

От эктофлойной сифоностелы, а возможно, от эвстелы возникла харак
терная для класса хвощовых артростела (греч. arihron — сустав + стела), пред
ставляющая собой изолированные проводящие пучки. Вокруг пучков артро- 
стелы находится внутренняя кора.

Рассеянные изолированные проводящие пучки закрьггого типа характер
ны для атактостелы (греч. ataktos — беспорядочный + стела), которая, ви
димо, является производной эвстелы. Атактостела присуща однодольным по
крытосеменным растениям. Многие однодольные имеют полую сердцевину; 
в этом случае проводящие пучки располагаются только по периферии.

Листья высших растений в широком (бытовом) понимании — чаще всего 
это плоские боковые выросты, идущие от стебля, но происхождение и ана
томическое строение листьев и листоподобных образований различно 
(рис. 45). Вьщеляют четыре группы: эмергенцы, филлидные, филлоидные
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змергенцы ф и л л о и д ы
наст оящ ие

л и с т ь я

Рис. 45. С хем а стр о ен и я  л и стьев  и 
л и сто п о д о б н ы х  об р азо ван и й .

Верхний ряд — объемные реконструкции; 
нижний ряд — продольные и поперечные 
сечения. Обозначения: лп — листовой 
прорыв; лс — листовой след; проводя

щая система зачернена

(греч. phyllon — Л И С Т , пластинка) 
и настоящие листья. У пропте- 
ридофитов эпидермис стебля 
имеет шиловидные выросты без 
проводящих пучков; их назьша- 
ют эмергенцы (лат. emergens — 
выбивающийся). Листовидные 
выросты мхов назвали фил/шд- 
нымилистьями, или филпидами.

Филлоидные листья, или филлоиды, являются выростами только поверх
ностных тканей. В такие листья заходит проводящий пучок, имеется листо
вой след, но отсутствует листовой прорыв. Филлоиды характерны для класса 
плауновидных.

У настоящих листьев проводящие пучки отходят от осей стелы, прорывая 
ее в виде щелевидно оконтуренного пространства {листовой прорыв), и прохо
дят в лист, оставляя листовой след. Настоящие листья имеются у класса хво
щовых (членистостебельных), папоротников, голосеменных, покрытосемен
ных и, возможно, у некоторых плауновидных.

Чередование полового (гаметофит) и бесполого (спорофит) поколений при 
явном преобладании одного из них является одной из основных особеннос
тей высших растений. Гаметофит обладает одинарным (гаплоидным), а спо
рофит — двойным (диплоидным) набором хромосом.

Наглядная иллюстрация — жизненный цикл папоротника (рис. 46). 
Обычное, знакомое всем растение, с кругшыми сложно рассеченными лис
тьями, представляет собой бесполое поколение — спорофит. На нижней сто
роне листьев нередко можно наблюдать группы спорангиев (органы бесполо
го размножения). Спорангии иногда группируются в сорусы или срастаются 
вместе, давая синангии.
Спорангии могут быть за
щищены особым покро
вом (индузий).

В спорангиях созрева
ют споры. Каждая спора 
представляет собой специ
ализированную клетку с 
гаплоидным набором хро
мосом. Гаплоидные споры 
дают начало новому поло
вому поколению — гаме-
тофиту, производящему Рис. 46. Ч еред ован и е  п о к о л ен и й  у сов р ем ен н о го  
половые продукты. п а п о р о т н и к а

11



Споры в большинстве случаев покрыты плотной защитной оболочкой, 
которая нередко несет разнообразную скульптуру. Форма спор различна, их 
размеры изменяются от 3—5 до 25—50 мкм. Споры высших растений в отли
тое от низших не имеют жгутиков. После созревания и до попадания в по- 
аду они могут быть перенесены ветром или водой иногда на значительные 
расстояния. Высшие растения продуцируют как однотипные споры, так и 
разнотіотные — макро- и микроспоры, в соответствии с чем выделяются рав- 
шк поровые {ю ост ровыё) и разноспоровые {гетероспоровыё) растения. Споры 
развиваются в спорангиях: микроспоры — в микроспорангиях, а макроспоры — 
в макроспорангиях. Спорангии группируются различным образом. У папорот
ников это сорусы или синангии, нередко находяш;иеся на неизменных лис
тьях. У многих других высших растений микроспорангии располагаются на 
микроспорофиллах, а макроспорангии — на макроспорофиялах. У семенных ра
стений (голосеменных и покрытосеменных) микро- и макроспорофиллы — 
это шишки, колоски, сложные соцветия; они резко отличаются от листьев.

Гаметофит обычного папоротника представляет собой маленькую, иног
да микроскопическую, листовидную пластинку сердцевидной формы {заро
сток) размером от долей миллиметра до 3 см. Заросток представляет собой 
уплощенный таллом. На нижней стороне заростка формируются архегонии — 
женские половые органы, в которых развиваются яйцеклетки, и антеридии — 
мужские половые органы, в которых созревают сперматозоиды. Такой заро
сток является обоеполым, но встречаются и разнополые заростки.

Оплодотворенная яйцеклетка преобразуется в диплоидную зиготу (греч. 
~}>gote — соединенная в пару), давая начало будущему диплоидному споро
фиту. Так как зигота развивается в многоклеточный зародыш, то высшие ра
стения можно назьшать зародьшіевыми. Эволюция растений сопровождалась 
усложнением процесса полового размножения. Микроспоры со временем 
преобразовались в пыльцу, а мегаспорангии с мегаспорами — в семязачатки 
{семяпочки). После оплодотворения семяпочки пыльцой возникает семя.

Три основных компонента: углерод (С), кислород (О) и водород (H) — 
необходимы для жизнедеятельности растений. Первые два поступают из воз
духа, а третий за счет оксигенного фотосинтеза из воды. Дополнительно вме
сте с водой растения получают К, Ca, Na, Si, Mg, Fe, P и в микроколичествах 
Mn, Sr, Си, Li, I, Br, N, Zn, Mb.

Принципы систематики высших растений. В предыдущих изданиях учеб
ника излагалась система высших растений, в основном соответствующая при
нятой в «Основах палеонтологии» (1963. Т. 14, 15). В дальнейшем С.В.Мей- 
ен (1987) всесторонне пересмотрел как имевшиеся данные, так и новые 
палеоботанические материалы. Особое внимание он уделил детальному изу
чению органов размножения и существенно ревизовал систему высших на
земных растений. В 1987 г. одновременно вышли в свет два издания: русское 
(«Основы палеоботаники») и английское («Fundamentals of Palaeobotany»). 
Для многик высших таксонов (отделов, классов, порядков) были пересмот
рены объем и состав, предложены новые либо видоизмененные названия. 
Вьщеление отделов, классов и порядков основано на строении листьев, стеб
лей и органов размножения, для которых используют термин фруктифика- 
ция. К.Линней писал, что «плодоношение (fructificacio) — временная часть 
растения, предназначенная для зарождения, завершающая старое, начина
ющая новое» (Линней, 1989. С. 55). В 1751 г. он распространял этот термин
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только на женские органы размножения. Сейчас понятие «фруктификация» 
расширено и включает как женские, так и мужские органы размножения.

Способ размножения положен в основу разделения подцарства Высшие 
растения на два надотдела: Споровые (Sporophyta) и Семенные (Sperma- 
t Ophyta).

Надотдел Споровые растения. 
Superdivisio Sporophyta

HadomdeASporophyta Споровые растения Характеризуются следуюш;ими
апдел Bryophyta Признаками:

* Размножение осуществляется С  помош;ью спор.
• Гаметофит — свободноживушее растение.

• Ксилема состоит из трахеид — удлиненных клеток с толстой оболочкой, 
несущей разнообразную скульптуру и поры.

В состав споровых растений входят три отдела: Bryophyta (моховидные), 
Propteridophyta (проптеридофиты) и Pteridophyta (птеридофиты), включаю
щие несколько классов. Три класса — плауновидные, хвощовые и папорот
ники — являются основными в отделе птеридофитов. Иногда названные 
классы рассматриваются в ранге отделов, и тогда общее число отделов дос
тигает пяти. У моховидных спорофит не существует как самостоятельное ра
стение, у всех остальных он не только самостоятелен, но и преобладает над 
гаметофитом.

Достоверные споровые растения появились в середіше силура. Они су
ществуют и поныне, хотя в современной флоре резко уступают по разнооб
разию и численности семенным растениям. Эволюция споровых связана с 
выходом растений на сушу и формированием ствола, листьев и корня. Си
лур — современность.

Отдел Моховидные. 
Divisio Bryophyta

Общая характеристика. Моховидные, или мхи (греч. Ьгуоп — мох; phyton — 
растение), сочетают признаки низших и высших растений, и в этом прояв
ляется их специфичность. Насчитывается 25—32 тыс. видов, свьшіе 1000 ро
дов, принадлежащих трем классам. Наиболее известны отряды листостебель
ных (700 родов) и печеночных (300 родов) мхов. Это преимущественно 
наземные, реже пресноводные, многолетние формы небольшой высоты — 
от 1 MM  до 20 см, редко 20—60 см и более. Печеночные мхи, сходные с низ
шими растениями, представлены слоевищами с неразветвленными однокле
точными ризоидами. Печеночные мхи, сходные с высшими растениями, име
ют облиственный стебель и разветвленные многоклеточные ризоиды. 
Ризоиды представляют собой выросты эпидермы в виде корнеподобных об
разований, которые выполняют функцию поглощения воды с минеральны
ми компонентами из субстрата и закрепления на нем. Ризоиды мхов не го
мологичны корням высших растений.

Слоевища представлены пластинами, лентами или розетками. Листья ли
стостебельных мхов имеют разнообразные анатомическое строение и распо-
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Отдел Bryophyta

Рис. 47. О тдел B ryophyta (P R — P Z ,? , D - Q).
а — схема строения слоевищного (печеночного) мха; 6—г — ископаемые листостебельные мхи 
европейской части России; б — Protosphagnum (P), в — Vorcutannularia (P), г — Cheirorhiza (J,), 
клеточное строение (6—г — Мейен, 1987). Обозначения: ан — антеридий; ар — архегоний; гм — 

гаметофит; р — ризоиды; с — коробочка-спорогон; сп — спорофит

ложение (рис, 47). Листья развиты только у гаметофитов мхов. В отличие от 
листьев спорофитов высших растений они имеют иное анатомическое стро
ение, поэтому их принято называть филлидами, или листовидными лопас
тями. Для мхов характерно примитивное строение проводящей системы, 
сходное с таковым у низших растений, без трахеид и сосудов (иногда они раз
виваются у некоторых листостебельных мхов).

Слоевиша и облиственные стебли с ризоидами являются основной жиз
ненной формой мхов, относящейся к половому поколению — гаметофиту. 
Гаметофит продуцирует архегонии с яйцеклетками и антеридии с подвиж
ными (имеют два жгутика) сперматозоидами. После оплодотворения яйцек
летки возникает зигота. Зиготы не покидают гаметофит, а образуют на нем 
спорофиты в виде тонкого «стебелечка-ножки», оканчивающейся коробоч
кой {спорогон) разнообразной формы: от щетинковидной до округлой и эл
липтической. В коробочках находятся споры и специфические удлиненные 
клетки со спиральными утолщениями (элатеры), встречающиеся только у 
мхов. Споры мхов разнообразны по строению, величине (6—200 мкм) и скуль
птуре. После попадания спор на субстрат из них возникает «росток» с мно
гочисленными почками. Из почек произрастают новые гаметофиты. У не
которых современных форм спорофиты не обнаружены. Таким образом, 
гаметофит и спорофит — единое растение, а не два, и в этом варианте спо
рофит как бы паразитирует на гаметофите.

Мхи представляют одну из самых специфических групп современной 
флоры. Они развиваются независимо от низших и высших растений, но име
ют с ними ряд общих черт. Видимо, целесообразно выделять моховидные в 
более высокую категорию, чем отдел. Некоторые данные указывают на то, 
что мхи были широко распространены уже в протерозое и раннем палеозое. 
Возможно, именно они были первыми наземными растениями влагоемких 
пространств. Мхи скорее всего произошли от зеленых водорослей. Pacnpo-

14



странена и другая точка зрения, согласно которой мхи являются потомками 
проптеридофитов или имеют с ними общего предка.

Геологическая история. Впервые ископаемые мхи были описаны А.Бро- 
ньяром (1828) из третичных отложений Франции. Позднее разнообразные 
мхи были обнаружены в янтаре палеогена Прибалтики, а затем и в различ
ных породах палеозоя. Наиболее древние достоверные печеночные мхи из
вестны из девона, листостебельные — из карбона; безусловно достоверные 
остатки листостебельных мхов широко распространены в перми Ангариды. 
В настоящее время мхи, особенно листостебельные (сфагнум — Sphagnum и 
др.), образуют огромные, почти сплошные покровы на болотах в умеренном 
поясе Северного полушария (Евразия, Сев. Америка). Они являются основ
ными растениями, создающими современные торфяные залежи. Протеро
зой — ранний палеозой?, девон — современность.

Отдел Проптеридофиты. 
Divisio Propteridophyta

Общая характеристика. К отделу Propteridophyta относятся первые наи
более примитивные высшие наземные растения травянистого облика высо
той 20—70 см, редко до 3 м (рис. 48). Побег разнообразно, преимущественно 
дихотомически ветвился. Для проптеридофитов характерна протостела, т.е. 
флоэма кольцом окружает ксилему, образуя единый центральный цилиндр. 
В нижней части побега иногда возникала сифоностела. Ксилема состояла из 
трахеид с кольчатыми или спиральными утолщениями. Настоящие листья и 
корни отсутствовали. Роль корней вьтолняла разветвленная подземная часть 
побега с тонкими отростками — ризоидами. Функцию фотосинтеза осуществ
лял побег, на котором могли развиваться только эмергенцы — шиповидные 
выросты эпидермиса (рис. 49).

Размножение происходило при помощи спор, имевших равную величи
ну. Споры округлые, с трехлучевой щелью. Они, как и у других высших рас
тений, находились в спорангиях и группировались в тетрады (по четыре). 
Спорангии занимали терминальное положение, располагаясь на концах по
бегов или сбоку на ответвлениях, иногда образуя определенные группиров
ки — фертильные зоны. Реже спорангии были рассредоточены вдоль побега.

Спорофит и гаметофит скорее всего существовали в виде самостоятель
ных растений, однако было ли так на самом деле, мы не знаем. Не исключе
но, что жизненный цикл мог быть таким же, как у мхов, т.е. спорофит рос на 
гаметофите и они представляли собой единое растение. Если это действи
тельно было так, то чередование поколений, при котором спорофит и гаме
тофит существуют у современных плаунов, хвощей и папоротников в виде 
двух самостоятельных растений, представляет собой вторичное явление.

Фрагментарные остатки проптеридофитов представлены отпечатками 
побегов, значительно реже сохраняются органы спороношения и участки 
стебля с элементами стелы. Изредка скопления кутинизированных побегов 
образуют горючие сланцы и прослои углей (девонские отложения Кузбасса).

Названные растения длительное время назьюали псшюфитами. Когда ус
тановили, что под родовым названием Psilophyton описаны растения, эволю-
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Отдел Propteridpphyta

Рис. 48. М орф о л о ги я  отдела P rop teridophy la  (S —D ).
а—д — Rfiytiia major Kingsl. el Lang (D,): о — внешний вид спорофита, б — ризоиды, в — спора, г — 
спорангий (с), д  — схема строения стебля, ксилема зачернена; г  — внешняя поверхность стебля 
(Криштофович, J957-, Мейен, 1987). Обозначения: вк — внутренняя кора; к — ксилема; нк — на

ружная кора; у — устьице; ф — флоэма

ционно Приближающиеся к отделу птеридофитов, было предложено название 
риниофиты. Оно тоже оказалось не совсем удачным, гак как объем и система
тическое положение рода Rhynia не являются точно определенными. Поэто
му принято название Propteridophyta (допапоротники); оно отражает прими
тивность этих растений: отсутствуют корни и настоящие листья; есть только 
эмергенцы, не имеющие проводящих пучков, органы спороношения распо
лагаются на концах побегов.

Геологическая история. Происхождение и эволюция проптеридофитов не
достаточно ясны. Они скорее всего произошли от зеленых водорослей (см. 
с. 105). Не исключено, что проптеридофиты и моховидные имели общего 
предка. Однако последние оказались специфической обособленной тупико
вой ветвью; проптеридофиты дали начало птеридофитам, хотя далеко не все
гда поз.можно проследить конкретные филогенетические связи между ними.

Проптеридофиты возникли в первой половине силура и вымерли в кон
це девона, их расцвет пришелся на ранний и средний девон, т.е. по сравне
нию с другими отделами водных и наземных растений они были очень не
долговечны. Проптеридофиты росли в прибрежных участках водоемов, 
частично располагаясь в воде. По своей значимости появление проптеридо-
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Отдел Propteridophyta

Рис. 49. О тдел Proptericlophyta (S —D ). Р екон струкц и я . 

а — Cooksonia (S—D,); б — Psilophyton (D, ^); в  — 2hsterophyllum (D ,); г — Honieophylnn (D ,); д, е — 
Sawdonia (D), фрагмент и общий вид (а, в—е — Мейен, 1987; б — Scheitzer, 1984, Каменная книга,

1997). Обозначения: с — спорангии

фитов — ЭТО ОДИН из важнейших эволюционных этапов в жизни растений, 
хотя до полного освоения суши было еще далеко. Удивительное однообра
зие и бедность наземной растительности характеризуют силурийско-девон
ский этап развития высших растений.
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Отдел Птерндофиты.
Divisio Pteridophyta

Отдел Pteridophyta
К/шсс Lycopodiopsida 
Класс Equisetopsida 

Ktiacc Filicopsida

В жизненном цикле птеридофитов преобладает спо
рофит, гаметофит обособлен, но имеет сугубо подчи
ненное значение. Присутствуют стебель, эмергенцы 
и корни или корнеподобные образования, листья или 

филловды. К этому отделу относится несколько классов. Ниже будут рас
смотрены классы; Lycopodiopsida, Equisetopsida и Filicopsida. Силур?, де
вон — современность.

Класс Плауновкцные. 
C lassis Lycopodiopsida

Класс Lycopodiopsida
Порядок Drepariophycales 

Порядок Pmtolepidodendrales 
Порядок Lepidodendrales

Общая характеристика. Плауновидные (Lycopodium — 
родовое название плауна) — наземные растения, име
ющие стебель, филлоидные листья и корнеподобные 
образования, или ризофоры. Некогда процветавшая 

группа представлена в современной флоре только травянистыми формами, 
к которым относится род Lycopodium — собственно плаун. Чередование по
колений подобно таковому у папоротников (см. рис. 46, 50). Споры плауна 
попадают в почву, прорастают на 3—8-й год и дают начало гаметофиту. Очень 
маленький гаметофит современного плауна (2—3 мм) представляет собой са
мостоятельное подземное растение, которое получает питание от симбиоти
ческих грибков. Гаметофит существует до 12 лет, а затем отмирает. В его вер
хней части возникают архегонии и антеридии с половыми продуктами, и 
начинает расти зародыш спорофита.

Плауновидные произошли в позднем силуре (?) от проптеридофитов. Са
мые древние, как и современные, формы были небольшими травянистыми 
растениями. Крупные древовидные растения появляются в позднем палео

зое (рис. 51). Возникнове- 
ърелый спорофит ние деревьев стало воз

можным благодаря появ
лению камбия, что опре
делило вторичный рост 
растений. У древесных 
форм, как правило, резко 
преобладает кора, состав
ляющая до 80—90% ствола 
(порядок Lepidodendrales). 
Кора многослойная, её 
периферическая часть на-

___ зывается перидерма (см.
— далее рис. 55).

спор^илл

юный
спорофит

зародыш
спорофита

С П О Р О Ф И Т

---------- . ѵг а м е т о ф и т  —  —

Рис. 50. Чередование 
поколений у современного  

плауна
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Порядок LepidodendralesРис. 51. Порядок Lepidodendrales 
(D,?, C - T ) .

Реконструкции древесных форм: а, в — Sigillaria 
eiegans Broiign.; б — Ulogendroii majus Lindley et 
Hutton. Стволы окан чиваю тся пучками удли
ненны х узких листьев. Н иж е располож ены  

стробилы (Палеоботанический атлас, I96I)

Нижняя часть ствола обычно 
многократно дихотомически ветви
лась, образуя ризофор, или стигмарии.
Ризофор (греч. rhiza — корень; pha
ros — несуший) по положению и фун
кциям соответствует корням, хотя, 
возможно, он мог быть погружен в 
субстрат не полностью. От ризофора 
отходили аппендиксы, и в местах их 
отпадания оставался небольшой ок
руглый отпечаток — «глазок», или 
стигма, с выходом в центре. Анато
мическое строение ризофора и ап
пендиксов отлргіается от такового у 
настоящих корней и корневых во
лосков.

Примитивность плауновидных 
проявляется в строении листоподобных образованші — филлоидов. У наи
более простых форм имелись эмергенцы. У большинства были развиты уз
кие, удлиненные филлоиды, имевшие листовой след, но без листовых про
рывов. По морфологии они иногда с трудом отличаются от подобных обра
зований хвойных (сходство конвергентное). Проводящая система построе
на по варианту актиностелы либо сифоностелы. Споры образуются в споран
гиях, которые располагаются на верхней стороне или в пазухах видоизменен
ных филлоидов — спорофиллов. Последние нередко группируются в стро
билы (греч. strobilos — сосновая или еловая шишка). В одном стробиле могли 
находиться и макро- и микроспорангии с макро- и михроспорами (рис. 52).

Принципы классификации и систематика. Разделение плауновидных на 
порядки основано прежде всего на двух признаках: 1) равно- или разноспо- 
ровости; 2) наличии или отсутствии лигулы (лат. Hgula — язычок) — особого 
образования при основании филлоида или в его пазухе (см. далее, рис. 54). 
Лигула характерна для разноспоровых и крайне редка у равноспоровых. Фун
кция лигулы недостаточно ясна. Ниже рассмотрены только три порядка: 
Drepanophycales (Ŝ ?, D), Protolepidodendrales (D, )̂ и Lepidodendrales (Dj?, 
C - T ) .

Порядок Drepanophycales — наиболее древние плауновидтіе. Видимо, они 
вознисли от проптеридофитов в позднем силуре. Это небольшие кустарни
ковые растения, не превышающие в высоту 1 м (рис. 53). Стела устроена про
сто: звездчатая актиностела, в нижней части ствола иногда образуется сифо- 
ностела. Дихотомически ветвящийся стебель с мелкими игольчатыми 
филлоидами или эмергенцами, которые располагались по спирали. Лигула 
отсутствовала. У рода Asteroxylon проводящий пучок доходил только до ос-
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Порядок Lepidodendrales

Рис. 52. П орядок Lepidodendiales (D ,? , С —Т).
о, б — Lepichileiulivii (С -Р ); а — устьица в желобках филлоида, б — поперечное сечение филлои- 
да; в -  fleiriiiigiies, стробил; — расположение микро- и мегаспорангиев Flemingiles; д — 
Lepitkntrobophyllum (С^), спорофилл; е — разная степень разрастания спорофиллов у Flemingites, 
Lepidoslrohopsi.\, Lepiilocnipopsis, I^epiilocaipon, отражающая процесс перехода к интегументоподоб- 
ному органу Щеііен, 1981). Обозначения: ВТ — воздухоносная ткань; ж — желобок с устьицами;

п — проводящий пучок; у — устьице

нования эмергенца, у рода Drepanophycus заходил в филлоидный лист. Ок
руглые или удлиненные спорангии находились на верхней поверхности спо
рофиллов либо были углублены в их пазухах, а иногда прикреплялись к стеб
лю. Споры равных размеров. Подземная стелющаяся часть стебля 
ориентирована горизонтально.

В настоящее время начинают оспаривать силурийские находки дрепа- 
нофиковых. Как сказано выше, дрепанофиковые, видимо, появились в по
зднем силуре и достоверно известны из отложений девона. Иногда с ними 
сближают кембрийский род Aldamphylon. Его находки происходят из биту
минозных известняков, образование которых могло происходить в море вда
ли от берега, и поэтому весьма мало вероятно, что Aldanophylon мог принад
лежать к высшим растениям.

Порядок Protolepidodendrales (греч. protos — первый + Lepidodendrales — 
название одного из порядков плауновидных) включает небольшую группу 
ранне-среднедевонских травянистых растений высотой до 20—30 см (рис. 53, 
ж). От пoдзe^ffloгo горизонтального корневища отходили вертикальные ди
хотомически ветвящиеся побеги. Вильчатые или пятилопастные филлоиды 
имели преимущественно спиральное расположение. При их отпадении ос- 
тавіыись возвышения — зачаточные листовые подушки, у большинства была 
лигула. Спорангии располагались на верхней поверхности спорофиллов. Они 
занимали на побеге конечное положение и могли группироваться вместе. 
Споры равных размеров.
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Рис. 53. Порядки Drepanophycales (Sj?,D ) и Protolepidodendrales (D , )̂.
а, б ~  Dreparwphvcus (D): а — реконструкция, б — продольный разрез стебля с филлоидами; в— 
е — Asleroxylon (Dj): в — реконструкция, г — поперечный разрез стебля, д — продольный разрез 
стеб;м с выступами — эмергенцами, е — реконструкция побега со спорангиями; ж — Protokpido-

dendron (D ;,), реконструкция

Порядок Lepidodendrales (греч. Iepis, Iepidos — чешуя; dendron — дерево) 
произошел от протолепидодендроновых. Он представлен крупными вымер
шими древесными растениями, достигавшими в высоту 30 м и в диаметре 2 м. 
Стволы лепидодендроновьк нередко дихотомически ветвились, создавая ши
рокую крону. Филлоиды удлиненные, обычно линейные, расположенные по 
спирали и иногда имевшие длину до 1 м. По мере роста дерева и опадания 
филлоидов на коре обнаженного ствола проступали приподнятые участки, 
получившие название листовых подушек.

Рельефная листовая подушка рода Lepidodendron имеет форму ромба, вы
тянутого в высоту (рис. 54). В ее верхней трети от опавших филлоидов (лис
тьев) обособлялся листовой рубец. По форме он был почти квадратным либо 
имел форму ромба, но был вытянут по горизонтали. В листовом рубце выде
ляются три элемента: средний — листовой след, представляющий отпечаток 
проводящего пучка, а боковые — выходы двух воздухоносных тяжей. Два по
добных тяжа располаг;ьт.ись ниже листового рубца за его пределами. Возду
хоносные тяжи способствовали газообмену. В верхней части листовой подуш
ки находилась лигула. По мере роста растения листовые подушки 
разрастались и увеличивались , поэтому в нижней части дерева подушки в 20— 
30 раз крупнее, чем в верхней его части.

У рода Sigillaria (рис. 54, е) обычно листовые подушки отсутствовали и 
листовые рубцы располагались на гладкой или ребристой коре. Однако у не
которых форм имелись изометричные листовые подушки, основную часть 
которых занимал листовой рубец.

Сохранность коры различна; в связи с этим форма и строение листовых 
подушек сушественно различаются, что схематически показано на рис. 55. 
Это отражено и в самостоятельных латинских названиях (роды Bergeria, 
Knorria, Неіепіа).
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Порядок
Lepidodendrales

Рис. 54. П орядок Lepidodendrales (D ,? , C - T ) .
а —в — Lepidodendmn (С—Р): а — отпечаток коры с листовыми подушками, б — схема строения лис
товой полушки, в — реконструкция дерева; г, д — споры ископаемых плауновидных; е — Sigillaiia 
(С—Р), кора с листовыми подушками. Обозначения: л — лигула; лр — листовой рубец; лс — 

листовой след (рубчик) = выход проводящего пучка; пт — паренхимные тяжи

Ризофор обычно СОСТОИТ из четырех главных ветвей, которые многократ
но дихотомически разделялись и неглубоко погружались в землю (рис. 56). 
Диаметр ризофора и занятая им площадь у высоких древесных растений мог
ла превышать 20 м. У триасового рода Pleuromeia подземная часть растения 
имеет форму расширенного клубня с четырьмя якореподобными отростками.

Лепидодендроновые были разноспоровыми растениями, мегаспоры и 
микроспоры имели трехлучевую щель разверзания (см. рис. 54, г, д). Споро
филлы были собраны в стробилы, которые могли содержать как микро-, так 
и мегаспорангии (см. рис. 52). У некоторых плевромей спорангии группиро
вались в фертильные зоны, но не были собраны в стробилы.

Ствол легшдодендроновых имел тонкий проводящий пучок (прото- или 
сифоностела) и толстую кору (см. рис. 55, б). Такое соотношение коры и про
водящего пучка характерно для стволов маноксилического типа (греч. manos — 
редкий, неплотный; х>'/о« — древесина, срубленное дерево). Этот тип ствола 
можно называть малодревесинным. Растения с маноксилическим стволом 
произрастали в условиях безморозного климата. Присутствие помимо тол
стой коры хорошо развитых воздухоносных тканей заставляет думать, что 
такие формы росли в тропических и субтропических условиях. Не исключе
но, что нижняя часть растений периодически затоплялась.
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Порядок Lepidodendrales 
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L e p i d o d e n d r o n
Рис. 55. П орядок Lepidodendrales (D ,? , С —Т).

Схема строения коры и стебля: а — блок-диаграмма, показывающая различные формы сохран
ности коры и древесины; б — схема расположения тканей на поперечном срезе стебля. Обозначе
ния: дп, дт — древесина (ксилема) первичная и вторичная; кв, кн — первичная кора внутренняя и 
наружная; ло, лт — лучи основной и механической тканей; пв, пн — перидерма внутренняя и 

наружная; сл — листовой след; слп — листовые подушки

Находки лепидодендроновых в ископаемом состоянии, как правило, бы
вают разрозненны (отпечатки коры, листьев, стволы, изредка органы спо- 
роношения) и получают
самостоятельные латинс- Порядок Lepidodendrales
кие родовые названия.
Например, Lepidostrobus — 
шишка лепидодендроно-

Рис. 56. Порядок Lepidoden- 
drales (D ,? , С —Т): п од зем 

ные части стебля.
а—в — Stigmana (С—Р): а — ди
хотомически ветвящийся ризо- 
фор, б, в — фрагменты ризофора 
с аппендиксами; г — P w -  
tostigmaria (С,), клубневидный 
ризофор с аппендиксами; д — 
Plewomeia (T), нижняя часть 
ствола с штубневидным ризофо- 
ром, видны рубцы листьев-фил- 
лоидов и аппендиксов (в — 
С.В.Наугольных-, экземпляр из 
нижнего карбона Кизелевского 

угольного бассейна, Урал)
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Порядок Lepidodendrales

l^ c. 57. Реконсфукции древесных форм порядка Lepidodendrales (D,?, С—Т).
а -  TomiodencJmrr, б ~~ SigiHaria-, в — Lepidodendtvn sclerolicum Pann.; г — L. vasicularia Binn.; д — 

L. dicentricurn С.Felix; е — Pleuroineia slembergii (Monst.) Corda {Мейен, 1987)

вых, а Stigmaha — подземная часть стебля (ризофор). Далеко не всегда пред
ставляется возможность доказать, что собранные фрагменты в действитель
ности принадлежали одному растению, и поэтому предлагаемые реконструк
ции зачастую спорны (см. рис. 51 и 57).

Лепидодендроновые, вероятно, возникли в позднем девоне, их расцвет 
приурочен к карбону, в триасе они вымерли. Они составляют значительную 
часть углей карбона и перми.

Класс Хвощовые, или Членистостебельные.
Classis Equisetopsida, или Articulata

Класс Equiselopsida
Иорлдок Buwniaiiitales 

Порядок Calanioslacliyales 
Порядок Equiselales

Общая характеристика. К классу Equisetopsida (Equise- 
tum — родовое название хвоща), или Хвощовые, от
носятся растения, которые в современной флоре 
представлены травянистыми формами, лианами и де-
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Рис. 58. Чередование поколений у современного хвоща

ревьями. На рис. 58 показано чередование полового (гаметофит) и бесполо
го (спорофит) поколений у хвоща. Спорофит имеет членистый стебель, со
стоящие! из междоузлий и узлов. От узлов отходят группы листьев — мутов
ки, а также боковые членистые побеги. Гаметофргг существует как маленькое 
самостоятельное растение (около 2 мм), на котором формируются архегонии 
и антеридии. Листья — от узких, почти нитевидных до удлиненных ланцето
видных и укороченных клиновидных. Они сформировались в результате сра
стания конечных веточек — шеломов-, число листьев нередко кратно трем. 
Стробилы обычно имеют колосковидную форму и занимают на побегах ко
нечное положение. Не только стебель, но и подземное корневище, и стро
билы характеризуются членистым строением (лат. articulata — соединенный 
сочленением); последнее подчеркивается мутовчатым расположением спо- 
рангиофоров.

Стволы древесных и стебли травянистых форм имеют сердцевину. В свя
зи с ее разрушением стебли нередко становятся полыми. Проводящая сис
тема (артростела) состоит из множества самостоятельных радиально распо
ложенных пучков, либо стебель построен по типу сифоностелы, актиностелы, 
реже протостелы (см. рис. 44). Значительная часть ствола образована корой.

В ископаемом состоянии от членистостебельных сохраняются отпечат
ки стебля, стволов и листьев, слепки внутренней полости стволов, изредка 
органы споронощения.
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Порядок Bowmanitales

Рис. 59. Порядок Bowmanitales (D ,—T,).
а—д — Sphenophyllum (D ,—Р): а — листья S. saxonicum (С^), б — листья S. teiierrimum (С,), в, г — 
схема расположения спорангиев в стробилах у S. trichomatosum и S. majus, д — спора, S. Ierienimum', 
е—з — Trizygia (С ,—Т|): е — мутовка листьев, ж — эпидерма, з — схема строения стебля (протосте
ла); U - B  отложениях нижней перми в Среднем Приуралье встречены облиственные побеги 
S.bia/micum  Zalessky, сохранившиеся в прижизненном положении с корневыми придатками; .это 

растение произрастало в увлажненных экотопах (рис. С.В.Наугольных)

Принципы классификации и систематика. Строение стебля (стволов), ли
стьев и органов спороношения положено в основу разделения членистосте
бельных на два подкласса и несколько порядков. Ниже охарактеризованы три 
порядка: Bowmanitales (D^-T,), Calamostachyales (D j-P) и Equisetales (С—Q).

Порядок Bowmanitales — бовманитовые, или Sphenophyllales (греч. sphen — 
клин; ркуИоп — пластинка, лист) — клинолистниковые, включает вымершие 
травянистые растения (рис. 59). Видимо, это были лианоподобные растения 
с членистым ветвящимся продольно-ребристым стеблем. Листья клиновид
ной формы, иногда сильно рассечены, их число в мутовке кратно трем. Фер
тильные ветви заканчрівались колосковиднымѵі стробилами. Ранее считалось, 
что эти растения существовали с позднего девона до перми, сейчас имеются 
данные о их находках в раннем триасе Катазиатской области (см. рис. 79).

Порядок Calamostachyales (Calamitales) (лат. calamus — тростнш) — кала- 
мостахиевые (каламитовые) — включает вымершие древесные растения, до-
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Порядок Calamostachyales

Рис. 60. П орядок Calam ostachyales (D ,—Р).
а — Annularia (С—Р); б — Lobatannulaiia (Р )̂; в—д — Calamostachys (С—Р): в — схема расположе
ния спорангиев в стробиле, г — побег со стробилами, д — спора; е, ж — Calamiles (С—Р): е — ре
конструкция древесной формы, ж — схема расположения ребер и проводящих пучков на стволе; 
3 — схема поперечного сечения стелы Calamodendmn {С); и—л — Arx:haeocalamites (D ^ -C  ̂ ): и — схема 
поперечного сечения стелы, к — схема расположения ребер и проводящих пучков на стволе,

Ji —  внешний вид ствола; м  — обобщенная схема строения стебля каламитовых (артростела)

стигавшие в высоту 20 м. Внешний облик растений (членистое строение ство
ла, мутовчатое расположение ветвей и листьев) напоминает огромные хво
щи (рис. 60). Ребра в узлах соседних междоузлий либо чередовались, либо 
были противопоставлены. Узкие ланцетовидные листья собраны в мутовки, 
их число обычно кратно
трем и превышает 20. Наи- Порядок Equisetales
более древние каламитовые 
имели листья в виде много-

Рис. 61. Порядок Equisetales 
(C -Q ) .

а — Schizoneura (Р—Т); б—д — Phy- 
Ilotheca (С—Р): б ,в  — формы ангар
ские, г, д — формы гондванские 

(С.В.Меиен, 1981)

127



кратно ветвящихся нитевидных элементов. Спорангии (равно- и разноспоро
вые) обычно собраны в компактные конечные стробилы, имеющие вид колос
ка. В ископаемом состойнии наиболее часто встречаются ядра сердцевины с про
дольной ребристостью, поверхности и отпечатки стволов и листьев. 
Каламитовые появились в позднем девоне и вымерли в перми.

Порядок Equisetales (лат. equus — лошадь; seta — щетинка) — хвощевь'іе — 
в современной флоре встречается в виде многолетних травянистых растений, 
типичным представителем которых является хвощ. Для них характерны му
товки листьев, иногда сросшиеся в основании. Подобные мутовки первона
чально получили родовое название Phyllotheca (рис. 61). Впоследствии было 
доказано, что они относятся к различным систематическим категориям и 
встречаются в различных палеофитогеографических областях. Порядок хво- 
щевйе существует с карбона до настоящего времени; ископаемые формы име
ют большое значение для стратиграфии перми и триаса.

Геологическое значение и породообразующая роль. Среди членистостебель
ных для расчленения континентальных отложений верхнего палеозоя осо
бенно важны каламитовые и бовманитовые (клинолистниковые). В карбоне 
и перми они наряду с лепидодендроновыми являлись углеобразователями. 
Подобно последним, древовидные членистостебельные (каламитовые), ви
димо, были индикаторами тропиков и субтропиков и росли в непосредствен
ной близости от водоемов. Возможно, нижняя часть растения находилась на 
затопляемых участках. Травянистые формы (видимо, лианоподобные) были 
многочисленны в ангарской флоре. Поздний девон — современность.

Класс Папоротники.
CIassis Filicopsida

Общая характеристика. К классу 
Filicopsida (лат. f i l id s  — папоротник) 
относятся высшие растения, у которых 
спорофит, так же как у членистосте
бельных и плауновидньсс, резко преоб
ладает над редуцированным гамето- 
фитом. Они, видимо, произошли от 
проптеридофитов. По внешнему виду 
папоротники, включая крупные дре
вовидные (рис. 62), лианоподобные и 
травянистые формы, чрезвьиайно раз
нообразны. Самые крупные формы 
достигали в высоту 20—30 м, а самые 
мелкие — не более нескольких милли
метров.
Рис. 62. Древовидный каменноугольный 

папоротник Psaronius.
а — отдельное стерильное перо (Pecopteris)- б — 
фертильное (спороносное) перо (Plychoca/pus)-, 
в — реконструкция древовидной формы; г — 
ствол (Caulopteris) (Mdgde/rau, J956, с изменени

ем-, г — С.В.Наугольных, 1997)
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Класс Filicopsida

Рис. 63. Класс Filicopsida (D ^ -Q ).
а — общий вид многоперистого современного папоротника; б — перышко; в — Archaeopteris (D ,— 
С,), перо со спорангиями (Daber, І983)\ г  — часть вайи Neuropteris heterophyUa Brongn. с афлебиямн 
— округлыми сегментами с веерным жилкованием на рахисе (С); д — спорангий {Криштофо- 

вич, }957)\ е — спора с трехлучевой щелью

Стебель прямой или изгибающийся, простой или разветвленный. Часто 
нижняя часть стебля образует под поверхностью почвы горизонтальное кор
невище. У древних палеозойских форм стебель нередко ветвился и в верх
ней части растения. Стела современных папоротников состоит из отдельных 
закрытых пучков, у которых ксилема окружена флоэмой (диктиостела); реже 
наблюдается протостела и сифоностела.

Листья, как правило, сложнорассеченные, редко цельнокрайние, пре
имущественно крупные (рис. 63). Их длина колеблется от 2 мм до 50 м. Рас
сеченный лист, или вайя, имеет основную ось — рахис, от которого отходят 
перья', каждое из них в свою очередь подразделяется на перышки, или сегмен
ты. Вайи могут быть не только простыми — одноперистыми, но и сложны
ми — многоперистыми. Много перистые вайи состоят из перьев нескольких 
порядков. Расположение перьев и перьшек, а также форма и жилкование 
последних чрезвычайно разнообразны (рис. 64).
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Класс Filicopsida
а, б — DictyophyUum(Т—J); в — Oathropteris 
(Т—К(); г — Osmunda (J—Р); д — Cla- 

dophlebis (P -Q )

Рис. 64. Класс Filicopsida (D ^ -Q ).

Спорангии папоротников 
обычно располагаются на ниж
ней стороне листа или по его 
краю; они имеют различную 
форму, чаще всего группируют
ся в сорусы или срастаются в си- 
нанпш. Для большинства папо
ротников характерна равноспо- 
ровость, только у водных форм 
наблюдается разноспоровость. 
Споры с трех- или однолучевой 
щелью разверзания. У современ
ного папоротника из них разви

вается гаметофит сердцевидной формы, существующий как самостоятельное, 
но очень маленькое растение длиной до 1 см.

Сейчас произрастают преимущественно травянистые папоротники, лишь 
в тропиках и субтропиках встречаются лианоподобные и древовидные рас
тения высотой до 12 M и более (так, на Таити высота древовидного папорот
ника достигает 18м). Число современных родов достигает 300, а число ви
дов — 12 ООО.

Ч і

Рис. 65. Строение перышек настоящих папоротников и птеридоспермов.
а—г — формы перышек и типы их прикрепления: а — сфеноптероидный (D ^-Q ), ¢ -  алетопте- 
роидный (С—Q), в — пекоптероидный (С—Q), г — невроптероидный (С—Q); д—з — типы жил

кования: д—ж — перистое, з — сетчатое
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в ископаемом состоянии встречаются преимущественно изолированные 
элементы листьев, реже целые вайи и органы спороношения. Это крайне зат
рудняет естественную систематику папоротников. Дополнительную труд
ность создает то, что некоторые голосеменные (класс Cycadopsida) имеют ли
стья такой же формы, что и папоротниковидные, поэтому не всегда можно 
уверенно определить принадлежность стерильных листьев даже к отделам 
(см. с. 138). В связи с этим основатель палеоботаники А.Броньяр для стериль
ных листьев папоротниковидных и некоторых голосеменных предложил ис
кусственную классификацию, в основу которой положены тип прикрепле
ния, а также рассеченность и жилкование перышек (рис. 65).

Геологическая история. В отложениях верхнего девона был найден сте
бель с простыми и спороносными листьями (род Archaeopteris), а позднее 
ствол (род Callixylon). Вероятно, листья {рол Archaeopteris) и ствол (род Cal- 
Нхуіоп) были частями одного растения. У археоптериса клиновидные перыш
ки с веерным жижованием (см. рис. 63). Спороносные листья представляли 
собой тонкие усикоподобные образования со спорангиями на тонких нож
ках, несущих в одних случаях крупные, а в других — мелкие споры (разно
споровые). Археоптериевые были высокими деревьями (диаметр ствола до 
1 м). В отложениях верхнего девона листья/!/-cAaeo/jfera очень многочислен
ны, поэтому нередко говорят о позднедевонской археоптерисовой флоре. 
Разноспоровый род Arehaeopteris обладал признаками как птеридофитов, так 
и голосеменных растений.

Высокоорганизованные разноспоровые папоротники, приближающие
ся по уровню к голосеменным растениям и являющиеся их предками, нередко 
вьщеляются в самостоятельный класс — Progymnospermopsida (прогимнос- 
пермы, предголосеменные). Это вымершие растения, произраставшие со 
среднего девона до перми.

Папоротники известны со среднего девона, в современной флоре они 
занимают значительное место, уступая покрытосеменным и хвойным.

Надотдел Семенные растения. 
Superdivisio Spermatophyta

Надотдел Spermaiophyta Семенные растения (греч. sperm a — семя; ph yton  — рас- 
Отдел Gymmspennae тение) Характеризуются следующими признаками: 

т ел ngiospennae  ̂ Размножение осуществляется с помощью семян (се
мя — это зародыш нового спорофита).
• Спорофит резко преобладает над гаметофитом, который сильно редуци
рован и не существует как самостоятельное растение.
• Появляется сосудистая система.

Семенные растения появились в позднем девоне, в современной флоре 
они резко преобладают над споровыми. К ним отнесены два отдела: голосе
менные, или гашофиты, и покрытосеменные, или магнолиофиты. Их общий 
признак — наличие семени, но у голосеменных отсутствует завязь, поэтому 
семя считают голым. Поздний девон — современность.
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OmdeAGymnospermae обшдя характеристика. Отдел GymnOSpermae (греч.
Ю̂шсс ~  голый; sperma -  семя), шш Pinophyta (лат. pinus
Класс PinopsUa ~  сосна, хвойное дерево), объединяет обширную группу 

голосеменных растений, представленных деревьями (вы
сотой до 110 м), кустарниками, иногда лианами и травянистыми формами. 
Эти разнообразные растения появились в позднем девоне и произрастают в 
настоящее время практически на всех широтах. Многие современные голо
семенные имеют игольчатые листья, спиральное расположение семенных че- 
шуй в шишках, смоляные ходы {секреторные каналы). Листья древних голо
семенных более разнообразны: цельнокрайние (округлые, удлиненные, 
стреловидные и т.д.), лопастные, чешуевидные, игольчатые, редко сложно
перистые, как у папоротников.

Процесс развития семени связан с длительным преобразованием мега
спорангия с мегаспорами в семязачаток. При этом в мегаспорангии обычно 
сохраняется только одна мегаспора. Семязачаток представляет собой мно
гоклеточное образование, имеющее снаружи одну или две оболочки (инте- 
гумент). Семязачаток является важнейшей ступенью к образованию семени. 
Параллельно, но не одновременно с образованием семязачатка шло преоб
разование микроспор в пыльцу.

Прорастание мегаспоры и образование женского гаметофита, дающего 
одну яйцеклетку, происходит внутри семязачатка. Семязачатки могут распо
лагаться на видоизмененных и невидоизмененных побегах, иногда они зани
мают конечное положение. Семязачатки группируются по-разному: в виде 
кисти, колоска, зонтика, шишки. Эти совокупности соответствуют собрани
ям мегастробилов; так, каждая плодущая чешуя сосны представляет собой пре
образованный мегастробил. У современных голосеменных женские стробилы 
(мегастробилы) бьтают деревянистыми (сосна и др.) или реже ягодообразны
ми (можжевельник и др.). Деревянистые шишки хвойных состоят из семен
ных чешуи, прикрытых спирально расположенными кроющими чешуями.

Пыльца (пыльцевые зерна) имеет у голосеменных шарообразную или яй
цевидную форму. Каждое пыльцевое зерно защищено внешней двух- или 
трехслойной оболочкой — экзипой и внутренней — интиной. Внешняя повер
хность экзины обычно гладкая, реже скульптированная. В исключительных 
случаях экзина сохраняется в ископаемом состоянии. Пыльцевые зерна име
ют один, чаще два, изредка до шести воздушных мешков, которые возника
ют за счет разрастания экзины. Иногда воздушные мешки отсутствуют.

Пыльцевые зерна примитивных голосеменных имели трех- или однолу- 
чеиую щель разверзания (предпыльца)\ в дальнейшем щель исчезла. У совре
менных голосеменных пыльца имеет борозду, через которую она прорастает. 
Это новое образование, с щелью разверзанюі не связано и иначе ориенти
ровано.

Пыльца развивается в особых вместилищах — пыльниках. Пыльники рас
положены на специализированных побегах; иногда они образуют совокуп
ности, подобные мужским стробилам (микростробилы), которые группируют
ся так же разнообразно, как и семязачатки, но преимущественно собраны в 
виде колоска или шишки.

Отдел Голосеменные, или Пинофиты.
Divisio Gymnospermae, или Pinophyta
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у  хвойных пыльца попадает на семязачаток, в верхней части которого 
имеется узкий пыльцевой вход, далее она прорастает в пыльцевую трубку — 
мужской гаметофит. Формирование семени начинается в семязачатке пос
ле оплодотворения яйцеклетки. Семена хвойных нередко обладают большим 
запасом питательных веществ.

Семена примитивных голосеменных представлены двумя основными 
морфологическими типами: двусторонне-симметричными (платиспермичес- 
кими) и радиально-симметричными (радиоспермическими). Двусторонне
симметричные семена имели в интегументе (оболочке) два пучка проводящей 
системы, симметрично расположенных по обе стороны от семени. У таких 
семян один из внешних покровов (купула) отсутствовал. Двусторонне-сим- 
метричные семена характерны для многих ископаемых голосеменных.

Радиально-симметричные семена имели в интегументе несколько прово
дящих пучков, расположенных вокруг семени. Такие семена имели купулу — 
покров разной степени сложности. В купулах созревало от одного до несколь
ких десятков семян (см. рис. 69). Радиально-симметричные семена характер
ны для цикадовых, беннеттитовых и вымерших лагеностомовых и тригоно- 
карповых (птеридоспермы). Размеры радиально-симметричных семян 
позднепалеозойских голосеменных могли достигать 11 см в длину и 6 см в 
ширину.

Дальнейшая эволюция радиально-симметричных семян сопровождалась 
редукцией проводящих пучков, а купула и интегумент сливались в единый 
покров. Предполагают, что так сформировались семена кордаитантовых и 
хвойных. Некоторые подобные семена приобрели конвергентное сходство с 
древними первично-двусторонне-симметричными семенами, но у первых в 
отличие от последних имелись купула или ее производные.

Принципы классификации и систематика. В отделе голосеменных вьще- 
ляют до 5 классов и 20 порядков с общим числом видов около 600. Число и 
соотношение классов и порядков дискуссионны, это в большей степени ка
сается вымерших форм.

С.В.Мейен (1987) считает фруктификацию основным признаком голо
семенных и предлагает выделять 3 класса (Ginkgoopsida, Cycadopsida и 
Pinopsida) и 18 порядков. Ниже охарактеризованы 7 наиболее известных по
рядков и указана их принадлежность к соответствующим классам. Голосе
менные существуют с позднего девона, в настоящее время преобладают 
хвойные.

Класс Гинкгоопсиды.
Classis Ginkgoopsida

K jacc Ginkgoopsida К классу Ginkgoopsida (японск. Ginkgo — название ра-
Порядок Arberiales стеНИЯ) — ГИНКГООПСИДЫ — ОТНОСЯТСЯ П р е и м у щ е -

n T p ^ K l^ ^ s Z ^ la ie s  ственно кустарниковые и древесные растения, име
ющие листья разнообразной формы. Для них 

характерно двусторонне-симметричное строение семян без купулы. Кар- 
бон — современность. Ниже описаны три порядка: Arberiales (С—Т), 
Ginkgoales (P-Q ) и Leptostrobales (Tj-K).

Порядок Arberiales — арбериевые, или Glossopteridales (греч. glossa — язык; 
pteron — крыло) — глоссоптериевые — представлен невысокими вымершими
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Порядок Arberiales

Рис. 66. П орядок Arberiales (С —Т).
а — Glossopteris (С —T ,), лист; б — лист варианта Ghssopleris, несущий отросток с семенами 
Ollokaria (P); в — Gangamopteris (С—Р), лист; г — лист RJiabdotaenia danaeoides (Royle) Pant (PZ^); 
д — Arberia minasica White (PZj); е — пыльца Protobaploxypinus из спорангия Arberiella vulgaris

Pant et Naut. (PZ^)

древовидными и кустарниковыми растениями. Для глоссоптериевых харак
терны крупные вытянутые языковіщные листья с характерным сетчатым 
жилкованием (рис. 66). Одни формы имели среднюю жилку (род Glossopteris), 
а у других она отсутствовала (род Gangamopteris). Встречались также ланце
товидные, стреловидные, иглоподобные, реже перистые листья. Листья рас
полагались на концах ветвей или на укороченном стволе. Семязачатки мог
ли быть одиночными, но чаще группировались в разнообразные совокупности, 
в том числе в виде неправильно ветвящихся колосков.

Арбериевые (глоссоптериевые) образуют основной компонент поздне
палеозойской глоссоптериевой флоры Гондваны. Эта специализированная 
группа, по-видимому, не дала потомков. Карбон—триас.
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Рис. 67. Порядки G inkgoales ( P - Q )  и Leptostrobales (Т ,—К).
а—ж — порядок Ginkgoales: а — Rhipidopsis (Р,Т,?); б  — Baiera (Р?, Т—К); в — Spheiiobaiera (Р^— 
К); г—е — Ginkgo (J—Q): г — лист из нижнемеловых отложений Восточноіі Сибири, д — побег с 
листьями и мегастробилами, е — семя; ж — устьице Baiera и Ginicgo; з —к — порядок Leptostrobales: 
3 — Czeicanowsicia (Т,—К); и — Phaenicopsis (Т ,—К); к — устьице Czelcanowslcia и Phaenicopsis {д — 

Наугольных, 1995; ж, к — Проблемы палеоботаники, 1986)

Порядок Ginkgoales — гш кговые — объединяет вымирающих голосемен
ных, представленных листопадными деревьями высотой до 40 м. До настоя
щего времени в Китае сохранился один род и один вид — Ginkgo ЫІоЬа L., 
культивируемый в Азии и на других континентах. Листья этого вида вееро
образные двулопастные, с параллельно-дихотомическим жилкованием, рас
положенные пучками на укороченных побегах (рис. 67). У основания листь
ев находятся мегастробилы с двумя ягодоподобными семязачатками или 
колосовидные совокупности пыльников. Проводящий пучок типа эвстелы. 
Окаймленные поры трахеид редкие, расположены в одрш или два ряда, что 
характерно и для хвойных. Ксилема (древесина) преобладает над корой, т.е. 
ствол {стебель) пикноксилический (греч. pyknos — плотный; хуіоп — древесина, 
срубленное дерево), характерный для растений умеренного и холодного кли
мата.

Листья гинкговых расчлененные, но всегда с параллельно-дихотомичес
ким жилкованием. Гинкговые преимущественно бореальные (пикноксили- 
ческие) растения, реже тропические и потальные. Пермь — современность; 
расцвет; юра — ранний мел.

Порядок Leptostrobales (греч. Ieptos — тонкий; strobilos — сосновая или ело
вая шишка) — лептостробовые, или Czekanowskiales (А.Д.Чекановский — ис
следователь Восточной Сибири) — чекановскиевые — объединяет вымершие 
мезозойские древесные растения. Листья отходили от укороченного побега.
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Каждый лист был повторно дихотомически рассечен на узкие доли, имев
шие лентовидный облик и собранные в виде пучка. Жилкование дихотоми
ческое или параллельное. Число жилок от одной до десятка (рис. 67).

Лептостробовые (чекановскиевые), вероятно, произошли от гинкговых. 
Они произрастали преимущественно в условиях влажного и теплого клима
та и были широко распространены в южной части бореального пояса юры и 
раннего мела Сибирско-Канадской области. Поздний триас — мел.

Птеридоспермы

Рис. 68. Птеридоспермы ( D , - J).
а — реконструкция внешнего вида птеридосперм (род Medullosa)-, б  — часть пера Linopteris (С )̂; 
в — часть вайи Mariopletis (С^—Р); г — перо лагеностомовых (С), «род» Sphempteris — сфеноптеро- 
идный тип; д .е  — перышки тригонокарповых (С—Р). имеющих стебли, подобные стеблям рода 
Medullosa (С^—Р); <3— «род» Alethopteris — алетоптероидный тип, е — «род» N e u ro p le m -  невро-

птероидный тип
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Класс Цикадопсиды.
Classis Cycadopsida

Класс Cycadopsida К классу Cycadopsida (греч. kykas — пальма) — цика- 
Порядок IMgenostomal^ допсиды  — ОТНОСЯТСЯ растения, которые нередко  

П т д о к  f e T n e i m iJ '  имеют внешний облик, сходный с папоротниками, но
Порядок Cycadaks размножаются семенами. Семена радиально-симмет

ричные, имевшие купулу. В настоящее время в соста
ве класса Cycadopsida рассматриваются четыре порядка: Lagenostomales (D ,-  
С), Trigonocarpales (С—Р), Bennettitales (T^-K) и Cycadales (Р^?, T^-Q). 
Геологическое распространение: поздний девон — современность.

В начале прошлого века бьио установлено, что многие палеозойские «па
поротники» в действительности не являются таковыми. У них были обнару
жены семена и изучено строение стволов. Это послужило основанием для 
обособления в начале XX в. сборной группы птеридосперм, в которую наря
ду с Cycadopsida входят и некоторые Ginkgoopsida.

Порядки Lagenostomales — лагеностомовыетл Trigonocarpales — тригонокар- 
повые (птеридоспермы) — древесные и травянистые вымершие позднепалео
зойские растения папоротниковидного облика (рис. 68). Долгое время болъ-

Птеридоспермы

Рис. 69. Птеридоспермы (D ,—J): строение семени и стебля.
а—в — порядокTrigonocarpales (С—Р): а, б — продольный (а) и поперечный (б) срезы радиально
симметричного семени, в  — MeduHosa (С^—Р), поперечное сечение стебля; г —е — порадок 
Lagenostomales (D ,—С): г , д — Lagenostoma (С^), продольный разрез (г) и реконструкция (д) обще
го вида радиально-симметричного семени, е — Lyginopteris (С^). поперечное сечение стебля. Обо
значения: B C  — внешний «мясистый» слой; жг — женский гаметофит; к — купула; пв — пыльцевой 

вход; ПК — пыльцевая камера; пп — проводящий пучок
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Порядок Bennettitales

Рис. 70. Порадок Bennettitales (Т^—К).
а—в — Cycadeoidea dacotensis (McBride) Ward (J): о — реконструкция внешнего вида, б — реконст
рукция стробила, в — пыльцевое зерно; г — реконструкция Williamsonia sawardiana Sabni (J) с лис
тьями типа Plilophyllum-, д — мегаспорофилл с четырьмя семязачатками (о—в — Мейен, 1987\

г ,д  — Криштофович, 1957)

шее значение придавалось листьям и меньшее — строению семян. При клас
сификации листьев птеридосперм использовалась искусственная классифи
кация (см. рис. 65).

Семязачатки птеридосперм располагаются непосредственно на неспеци
ализированных листьях {фштоспермах) или на специализированных органах 
(кладоспермах), которые могут иметь разнообразную форму; кистевидную, 
грибообразную, в виде замкнутых капсул и т.д. На продольном разрезе се
мязачаток имеет округлую или удлиненно-овальную форму, окружен защит-
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Рис. 71, Порядки Cycadales (Р^?, T ^-Q ) и BennettitaIes (Т^—К).
а—в — листья Cycadales (T^-Q): а — лист типа Taeniopleris (С ,—К,), 6 — Nilssonia (Т—К), в — схе
ма строения устьица цикадовых; г - ж  — листья Bennettitales (Т^—К): г — схема строения устьица 
беннетгитовых, д  — Pterophyllum (Т^—К), е — Zamiles (Т^—К,), ж — I^lophyllum  (Т ,—К,). Обо

значения: к — замыкающие клетки; кл — окаймляющие побочные клетки

НОЙ оболочкой (интегумент) и нередко погружен в чашечковидное образова
ние (купула). На рис. 69, (3 видно, что купула внешне напоминает основание 
лесного ореха. Иногда купула и интегумент срастаются вместе, вознисшее но
вообразование называется «внешний интегумент». В стебле птеридосперм обо
собляются проводящие пучки с вторичной ксилемой, образованной трахеи- 
дами с многочисленными порами (эвстела).

Птеридоспермы возникли на рубеже девона и карбона от прогимноспер- 
мид (см. с. 131), были широко распространены в карбоне и перми и вымерли 
в юре.

Порядок Bennettitales (Дж. Беннетт — английский ботаник) — беннетти- 
товые — небольшая группа вымерших голосеменных, напоминающая по 
внешнему облику пальмы и папоротники. Они имели высокий колоннооб
разный либо низкий расширенный стебель с кроной крупных перистых ли
стьев (рис. 70). Стволы беннетгитовых подобны стволам цикадовых (см. 
ниже), но строение стробилов различно. Семена беннетгитовых из-за незна
чительного развития питательной ткани были довольно мелкими. Стробилы 
однополые и, возможно, обоеполые.

Листья цельные или в различной степени надрезанные. Цельные листья 
имеют удлиненно-овальную форму, чаще они правильно или неправильно 
рассеченные, иногда правильно сегментированные (роды Nilssoniopteris, 
Fterophyllum, Ptitophyllum, Zamites\ рис. 71). Листья беннетгитовых по форме не 
отличаются от листьев цикадовых и некоторых папоротников. Различие в 
первую очередь сводится к строению эпидермиса и устьиц. Эпидермис — вне
шняя покровная ткань — не только защищает растение от механических по
вреждений, но при помощи замыкающих клеток, закрывающих устьица, ре
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гулирует испарение. Устьица беннеттитовых, помимо замыкающих клеток, 
имели с каждой стороны по одной побочной клетке. В результате возникал 
характерный рисунок «рамки-бабочки» (рис. 69, г).

Беннеттитовые ограничены мезозоем, они произрастали со среднего три
аса до мела.

Порядок Cycadales — цикадовые — объединяет растения, похожие, как и 
беннеттитовые, на папоротники и пальмы. Название этому порядку дало 
внешнее сходство с пальмами, хотя истинные пальмы являются покрытосе
менными растениями. У этой группы ствол прямой, достигающий в исклю
чительных случаях 15—20 м в высоту, вместе с тем встречаются и очень мел
кие формы, не превышающие 3 см. Папоротниковидный облик имеют 
цикадовые с коротким расширенным стволом, погруженным или полупог- 
руженным в почву. В стволе преобладает кора, что свидетельствует о тропи
ческом климате.

Листья от цельных до различно рассеченных {Taeniopferis, Nilssunia). У 
цикадовых в отличие от беннеттитовых вокруг устьиц кроме замыкающга 
клеток было несколько побочных клеток, образующих характерный рису
нок «раѵгки-цветка» (см. рис. 69, в). Стробилы цикадовых имели разнооб
разное строение.

До недавнего времени считалось, что цикадовые появились в середине 
триаса, сейчас имеются данные о их существовании в поздней перми. Рас
цвет цикадовых приходится на юрский период, в настоящее время произра
стают в тропических и субтропических областях.

Класс Пииопсиды.
Classis Pinopsida

Класс Mnapsida К классу Pinopsida (лат. p in u s  — сосна, хвойное дере- 
I!прядок CordaitanIhaIes ОТНОСЯТСЯ деревья, имеющие пикноксилический

ІІорікЪк Piiiales _ТИП стебля с хорошо развитой вторичнои древесинои. 
Листья мелкие, у вымерших форм нередко крупные, по форме игловидные, 
чешуевидные, ланцетовидные. У крупных листьев жилкование параллельное, 
жилки ветвящиеся или неветвящиеся, иногда веерообразно расходящиеся. 
Семена вторично двусторонне-симметричные; видимо, пинопсиды возник
ли от лагеностомопых.

В классе Pinopsida рассмотрены два порядка: Cordaitanthales (С—T,) и Pi- 
nales (С—Q).

Порядок Cordaitales (А. Корда — чешский ботаник) — кордаитовые, или 
Cordaitanthales — кордаитантовые, видимо, объединяет преимущественно 
древесные вымершие позднепалеозойские растения, поперечник ствола ко
торых мог достигать 1 м, а высота 30 м (рис. 72). Форма листьев изменяется 
от языковидной и округло-эллиптической до ланцетовидной. Жилкование 
веерное, параллельное и дихотомически-вильчатое. Собственно род Cordailes 
был установлен на европейском материале по отпечаткам листьев ланце
товидной формы с веерно-дихотомическим жилкованием. Такой тип лис
тьев широко встречается у разных родов и семейств, отличающихся между 
собой строением эпидермы, стволов и органов размножения. У азиатского 
рода RuJhria, имеющего кордаитовый тип листьев, эпидерма несет устьи-
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Порядок Cordaitanthales

Рис. 72. П орядок Cordaitanthales (С —T ,).

а — реконструкция низкоствольного дерева; б — реконструкция ветки с листьями и обоеполыми 
стробилами; в — Bardocarpus (P), стробил — «шишка»; г — блок-диаграмма строения ствола; д — 
Artisia (С—Р), окаменевшее ядро сердцевины; е ,ж  — Samaropsis (С—Р), семена; з — Cordaites (С - 
Р), лист; и — Sparsislomiles (P), незакономерное расположение устьиц; к —м — Rufloria (С^—Р): к — 
лист, JI — часть листа со вставными жилками, м — закономерное расположение устьиц в желоб
ках. Обозначения-, вк — воздушная часть корней; км — камбий, флоэма и кора; кс — древеси

на; мг — мегастробил; мс — микростробил; с — сердцевина; у — устьице

ца, закономерно расположенные на нижней стороне листа между жилка
ми (рис, 72, м).

Mera- и микростробилы собраны в специализированные удлиненные по
беги. Число семязачатков в мегастробилах колебалось от одного до несколь
ких. Пыльцевые зерна с двумя или одним шарообразным или кольцевым воз
душным мешком.

Ксилема и сердцевина составляли основную часть пикноксилического 
ствола. В жарком климате при быстром росте кордаитов в высоту (Cordaites)
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Порядок Finales

СЛ ГК CX

Рис. 73. Порядок Pinales (С —Q).
а, б — Vohzja (С—Т): а — разнолистный побег, б — женская шишка; в, г — Wakhia (=Lebachia) 
(С^—P,): в — ветвь с женскими и мужскими шишками, г — одномешковое пыльцевое зерно; д — 
Ulmannia (С \—Р), двухмешковое пыльцевое зерно; е — Podocarpus (Р—Q), трехмешковое пыльце
вое зерно; ж — Podozamites (Т—К); з — Sequoia (K-Q); и — Pityostrobus(J—N), веточка; к, /і  — Taxus 
(К ,—Q): к — веточка с микростробилами, /; — веточка с ягодоподобными семенами; м — попе
речный разрез ствола сосны. Обозначения-, гк — граница между годичными кольцами; с — сердце- 

вина; сл — сердцевинные лучи; сх — смоляные ходы
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клетки ксилемы (трахеиды) опережали рост клеток, слагающих сердцевину; 
в сердцевине возникали поперечные линзовидные полости. На месте пустот 
сердцевины сохранились внутренние ядра; образования такого типа отно
сят к формальному роду Artisia (рис. 72, г). В умеренном климате артизии не 
возникали, и у рода Ruftoria они неизвестны.

Достоверные кордаитовые произрастали в умеренном и тропическом 
климате. Среди них были и высокоствольные деревья, и низкоствольные 
(низкорослые) формы с воздушными корнями, что характерно для мангро
вых зарослей. В позднем палеозое они участвовали в углеобразовании: на
пример, Тунгусский угольный бассейн образован в основном за счет корда- 
итовых. Карбон — ранний триас.

ПорядокPinales {Coniferales) (греч. conifer— несущий шишки) — хвойные — 
представлен преимущественно высокими (до 110 м) и долгоживущими (око
ло 4 тыс. лет) деревьями, иногда кустарниками. В составе хвойных насчиты
вают до 560 видов. Это преимущественно вечнозеленые растения, но встре
чаются и листопадные; у некоторых полностью опадают ветки. Листья, как 
правило, игловидные (хвоя), реже ланцето- и чешуевидные; они располага
ются одинарно или образуют пучки на укороченных побегах (рис. 73). Жил
кование параллельное или параллельно-дихотомическое, число жилок изме
няется от одной до множества.

Проводящая система типа эвстелы. Трахеиды с окаймленными пора
ми. У одних групп годичные кольца выражены хорошо (например, сосна), 
а у других — не выражены (например, араукария). В удлиненных полостях — 
смоляных ходах {секреторных каналах) — обычно накапливается смола. В ме
ловых и палеогеновых отложениях известны массовые захоронения иско
паемой смолы (янтарь). В янтаре были обнаружены не только насекомые, 
но и низшие грибы, лишайники, споры и пыльца. В стволе хвойных основ
ное место занимает древесина, а подчиненное — кора (пикноксилический 
тип стебля).

Семена созревают на материнском растении в женских шишках или яго
доподобных образованиях. Пыльца образуется в микроспорангиях (пыльни
ках). Пыльцевые зерна с одним—тремя воздушными мешками, в редких слу
чаях без воздушных мешков.

Достаточно надежно установлено, что кордаитантовые (кордаитовые) яв
ляются предками хвойных. Для обоих порядков характерно мощное разви
тие ксилемы (древесины), в строении которой основная доля приходится на 
трахеиды с окаймленными порами. Иногда кордаитовые рассматриваются в 
составе хвойных.

Современные хвойные в основном произрастают в умеренном климате 
(бореальный и потальный пояса), доходя до Полярного круга, но они весьма 
разнообразны и в тропиках. Наиболее известны и широко распространены 
сосны (род Pinus). Это деревья, которые достигают в высоту 50—75 м, живут 
до 300—500 лет, а возможно, и гораздо дольше. Ископаемые хвойные пред
ставлены как макроостатками (в основном листья), так и микроостатками 
(пыльца). Пыльцевые комплексы дают возможность детального расчленения 
отложений, а находки листьев, кроме того, важны для палеобиогеографичес
ких построений. Карбон — современность, расцвет в юре.
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Отдел Покрытосеменные, или Магнолиофиты.
Divisio Angiospermae, или Magnoliophyta

Отдел Aiigiospermae
K jU IC C  D ic o ly lc i/ o i ie s  

K iacc Mimocolvledinies

Покрытосеменные включают более высокоорганизо
ванные семенные растения, чем голосеменные. Для 
них характерно наличие цветка (отсюда одно из на

звании — цветковые), плода (покрытосеменные) и сосудов (сосудистые). Это 
листопадные (включая веткопадные) или вечнозеленые травы, кустарники, 
лианы и деревья высотой до 50 м. Для этого отдела было предложено (при
чем независимо) несколько названий: Angiospermae (греч. angeion — сосуд; 
sperma — семя), Magnoliophyta {Magnolia — родовое название); Anthophyta 
(греч. anthas — цветок; phyton — растение). В современной флоре цветковые 
составляют подавляющее большинство растений; они произрастают на всех 
широтах в самых разнообразных наземных условиях; имеются и втори'шо- 
водные формы.

Чрезвычайно разнообразны форма листьев (от пластин до колючек), их 
жилкование, расположение на стеблях и строение устьиц. По расположению 
главной жилки и жилок второго порядка (они выделяются наиболее четко) 
различают перистое, пальчатое, дуговидное, параллельное и веерное жилко
вание. Между жилками имеются поперечные соединительные перемычки —

Отдел Покрытосеменные 

-/Іепесток
Рыльце
Столбик-
Завязь

-Тычиночная 
нить 

"Пыльник

Тіепестки венчика

Чашелистики
чашечки

Цветоложе

Рис. 74. Отдел П окры тосеменные (K -Q ) :  строение цветка.
а, б — цветки яблони Malus silvesliis: а — разрез бутона с еще не распрямленными тычинками, б — 
цветки различной стадии зрелости; в ~  схема строения цветка (Биологический энциклопедический

словарь, 1989; Рейвни др., 1990)
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Отдел Покрытосеменные
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Сложный К0/10С Сложный зонтик Сложный щиток

Рис. 75. Отдел П окры тосеменные (К —Q): простые и сложны е соцветия {Б иологи чес
кий энциклопедический словарь, 1989)

анастомозы, наличие которых чрезвычайно характерно для цветковых (сет
чатое жилкование).

Покрытосеменным присущи следующие особенности:
• Наличие цветка (рис. 74). Цветок состоит из околоцветника (зеленые ча
шелистики и окрашенные лепестки), тычинок (микроспорофиллы) и плодо
листиков (мегаспорофиллов). Срастание плодолистиков приводит к образо
ванию завязи, в дальнейшем формируется плод, а в нем — семена. В завязи 
находится семяпочка, дающая женский гаметофит (зародышевый мешок); в 
нем возникают яйцеклетка и дополнительные клетки, группирующиеся в 
центре и у концов зародышевого мешка.

У покрытосеменных цветы (цветки) обычно собраны в определенные со
вокупности, назьшаемые соцветиями (рис. 75). У доцветковых растений встре
чаются аналогичные (не гомологичные!) совокупности, но число вариантов 
гораздо меньше.
• Двойное оплодотворение. На рыльце завязи попадает пыльца, она прора
стает в пыльцевую трубку с появлением двух сперматозоидов (мужской га
метофит). Один из сперматозоидов оплодотворяет яйцеклетку, а второй сли
вается с одной из дополнительных клеток, что и определяет сущность 
двойного оплодотворения. Оплодотворенная яйцеклетка дает начало заро-
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Рис. 76. Листья древнейш их двудольны х покрытосеменных. 
а  — лист из ниж него мела Забайкалья; б  — Quercophyllum', в — Acaciaephyllum -, г  — 
Rogersia', д  — Plantaginopsis', е — Fieophyllum', ж  — Proteaphyllum ', з  — перистый лист 
Sapindopsis', и — A raliopsoides', к  — Vitiphyllum', л — пельтатный лист Menispermites', м  — 
перистослож ны й лист Sapindopsis', н — дихотомически сложный лист; о — Liriophyllum', 
п — платаноидны й лист; р  — лист типа M agnoliaephyllum  {М еуеп , 1987, е упрощ ением)

лодотворенное центральное ядро зародышевого мешка — питате/іьную ткань 
эндосперм. В конечном итоге из завязи формируется т о д , вьтолняющий фун
кцию защиты и нередко способствующий распространению семян. Семена 
имеют запас питательных веществ, и в начальный момент их прорастание про
исходит в более благоприятной обстановке, чем у голосеменных. Семя дает 
начало новому растению, т.е. вновь возникает спорофит. Гаметофит как са
мостоятельное растение не существует, он погружен в спорофит.
• Строение стебля. Ксилема состоит преимущественно из сосудов, а не из 
трахеид, поэтому цветковые растения называют сосудистыми. Сосуды, как 
говорилось выше (с. 109), в десятки и сотни раз длиннее трахеид и лучше обес
печивают передачу снизу вверх воды с минеральными солями.

Эволюция цветковых растений тесно связана с насекомыми, играющи
ми важнейшую роль в опылении. Наблюдаются определенные совокупнос
ти растений и насекомых, существующие и развивающиеся только совмест
но {коэволюция).
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Покрытосеменные, видимо, являются потомками беннеттитовых. В на
стоящее время известно около 235 ООО видов, которые относятся к двум 
классам: Двудольные и Однодольные. В названии классов отражен основ
ной признак — число семядолей в зародыше. Мел — современность; более 
древними считаются двудольные, от которых произошли однодольные 
(рис. 76). Покрытосеменные принимают участие в образовании торфяни
ков и бурых углей.

Класс Двудольные.
Classis Dicotyledones

Класс Dicotyledones (греч. di, — два, дважды; kotyledon — впадина, по
лость) — двудольные — включает около 170 ООО видов, что составляет около 
75% всех покрытосеменных растений. Это разнообразные травы, кустарни
ки, лианы и деревья. Основными признаками являются наличие двух семя
долей, четырех- или пятичленного цветка (пять чашелистиков, пять лепест
ков, пять тычинок), листья преимуш;ественно с сетчатым жилкованием.

Отдел Покрытосеменные

Рис. 77. Отдел Покры тосеменные (К —Q).
а—в — листья однодольных; а — злаковые, лист с параллельным жилкованием, б — Smilax (K  ̂-  
Q), лист с дугонервным жилкованием, в ~  SabaI (P), лист с веерным жилкованием; г—е ~  листья 

двудольных: г — Quercus (K^-Q), д ~  Plalanus (К—Q), е — RJius (K^-Q)
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Однако перечисленные признаки не являются абсолютными, так как име
ются исключения как в одном, так и во втором классе.

Листья двудольных простые или сложные. Простые листья состоят из од
ной пластинки, а сложные из нескольких, расположенных перисто или ве- 
ерно вдоль общей оси (рис. 77). Простые листья встречаются как у травяни
стых растений, так и у деревьев. Сложные листья характерны для деревьев и 
в меньшей степени для трав. Жилкование сетчатое с хорошо выраженными 
анастомозами, в основном перистое, пальчатое, веерное с жижами несколь
ких порядков, реже — параллельное, дуговидное. Для классификащта лис
тьев, особенно ископаемых, чрезвычайно важен тип жилкования. Мел — со
временность.

Класс Однодольные.
Classis Monocotyledones

Класс Monocotyledones (греч. m om s — один; kotyledon — впадина, по
лость) — однодольные — насчитывает 65 ООО видов, т.е. по численности рез
ко уступает двудольным. Они представлены преимуш;ественно травянисты
ми растениями (злаки, водные и болотные формы), редко кустарниковыми 
и древовидными жизненными формами (пальмы). Для них характерно на
личие у зародыша одной семядоли. Цветок, как правило, трехчленный. Фор
ма листьев вытянутая, кинжалоподобная, лентовидная (лилии, злаки, вод
ные растения), реже стреловидная, эллиптическая (ландыш), перистая либо 
веерная (пальмы). Жилкование преимущественно параллельное, дуговидное, 
веерное, реже сетчатое, обыадо со слабо выраженными анастомозами (рис. 
77). Мел — современность.

Геологическая история и породообразующая роль растений

Геологическая история. Единичные, несколько сомнительные находки 
растительного происхождения известны начиная с раннего протерозоя 
(2000 млн лет); с венда (670 млн лет) можно уверенно говорить о сушество- 
вании водорослей; достоверные находки зеленых и красных водорослей из
вестны с кембрия.

Родственные связи и история развития подцарства низших растений дис
куссионны. Освоение растениями суши стало возможно благодаря тому, что 
предки наземных растений достигли определенного морфофизиологического 
уровня, позволяющего существовать в наземных условиях, сначала в пере
ходной зоне (литораль) и на побережьях, а затем и на обширных простран
ствах континентов. Развитие высших растений шло по пути становленші тка
ней и органов. К сожалению, по ранним этапам освоения суши имеется 
скудный и неоднозначный геологический материал. Скорее всего далекие 
предки большинства современных наземных растений возникли в силуре — 
это были проптеридофиты. Возможно, влагоемкие пространства суши были 
освоены моховидными уже в докембрии и раннем палеозое. В настоящее вре
мя полагают, что проптеридофиты произошли от зеленых водорослей, а ра
нее склонялись в пользу бурых водорослей. Они (S-D ) были представлены 
травянистыми, преимущественно полуводными, реже наземнылш растени-
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Рис. 78. Р одословное древо высших растений

ями. Нижняя часть стебля находилась в воде, а верхняя — возвышалась над 
водой. Проптеридофиты появились в первой половине силура и заселили 
побережья окружающих морей и океанов, лагуны, а позднее долины рек и 
болотистые низины (рис. 78). Их расцвет приурочен к раннему—среднему 
девону; возможно, они прииимали участие в формировании девонских го
рючих сланцев и углей. В конце девона проптеридофіггы вымерли.

От проптеридофрггов в палеозое возникли другие классы и отделы выс
ших растений, полностью освоившие сушу: птеридофиты (плауновидные, 
папоротники и членистостебельные). Плауновидные (Ŝ ?, D—Q) обособились 
в девоне, а возможно, в позднем силуре (рис. 78). Первые плауновидные 
представляли собой небольшие растения, а в карбоне и перми — преимуш;е- 
ственно высокие деревья. Многие древесные плауновидные имели воздухо
носные полости, что свидетельствует о произрастании в манграх — влажных 
тропических лесах, расположенных вдоль побережья морских бассейнов. 
Расцвет плауновидных приурочен к карбону, что привело к мощному угле- 
образованию.

В среднем девоне отпроптеридофитов произошли папоротники (D^-Q). 
Дважды — в карбоне и юре — папоротники испытали расцвет. Помимо тра
вянистых форм это были древесные растения, кустарники и лианы, имею
щие настоящие листья, корни и довольно сложные органы спороношения. 
Папоротники наряду с голосеменными были основными углеобразователя- 
ми юрского времени.
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в позднем девоне от проптеридофитов произошли членистостебельные, 
т.е. хвощовые (Dj-Q). Они были представлены различными жизненными 
формами (травами, деревьями и лианами), имели членистый стебель, насто
ящие листья и корни. Наибольшего разнообразия хвощовые достигли в кар
боне, особенно в зарослях типа мангровых. В карбоне они вместе с плауно
видными и древовидш>іми папоротниками были основными 
углеобразователями.

В конце девона возникли голосеменные, или пинофиты (D ,-Q). Они 
представлены кустарниками, деревьями, лианами, крайне редко травянис
тыми формами. Начиная с перми численность и разнообразие голосеменных 
резко увеличиваются, достигая максимума в юре. Совместно с папоротни
ками они стали основными компонентами углей юрского периода.

В раннем мелу появляются покрытосеменные, или цветковые, растения 
(К—Q), вероятно, возникшие от беннеттитовых, но не исключено, что от ка
ких-то других голосеменных. Сначала появились двудольные, а потом и од
нодольные. Цветковые представлены всеми жизненными формами: трава
ми, кустарниками, полукустарниками, деревьями, лианами. Травяной покров 
с палеогена и поныне почти целиком составляют цветковые; это в значитель
ной мере относится и к современным лесам, где древесным и кустарнико
вым цветковым принадлежит ведущая роль, хотя местами они могут уступать 
хвойным, а также мхам и папоротникам. В неогене цветковые растения уча
ствовали в образовании промышленных угольных пластов (Сахалин).

Чрезвычайно велика роль ископаемых растений для расчленения и кор
реляции континентальных отложений. Листовая флора и спорово-пыльце
вой анализ дают возможность вьщелять стратиграфические подразделения 
вплоть до подъярусов и зон. Кроме того, водоросли и высшие растения, оби
тающие в водной среде, позволяют установить температуру бассейна (холод
новодные, тепловодные), его глубину и соленость. Ископаемые наземные 
растения помогают реконструировать климатические пояса, проводить па- 
леофлористическое районирование суши и т.д.

Породообразующая роль растений значительна, а для образования торфа, 
горючих сланцев и углей — исключительна. В процессе углеобразования уча
ствовали высшие растения, обитавшие преимущественно во влажных тро
пиках и создававшие заросли типа мангровых. Наиболее интенсивное угле- 
образование происходило в карбоне—перми и в юре, в гораздо меньшей 
степени — в девоне и палеогене. В настоящее время продолжается массовое 
накопление органического вещества в манграх и болотах различных широт 
(торфяники). Образование углей в карбоне происходило за счет плауновид
ных, членистостебельных и папоротников; в юре — папоротников и хвой
ных; в палеогене — папоротников, голосеменньпс и покрытосеменных; в на
стоящее время — покрытосеменных и листостебельных мхов (сфагнум).

Различные водоросли: золотистые (кокколитофориды), красные, зеле
ные, харовые — принимали и принимают участие в создании биогенных кар
бонатных пород (особенно известняков). Диатомовые водоросли образуют 
кремневые породы (диатомиты, трепела, опоки). Горючие сланцы ордови
ка — кукерсрггы — состоят из массовых скоплений органических оболочек 
рода Gloeocapsomorpha, видимо принадлежавших зеленым водорослям. Горю
чие сланцы в различные периоды могли образовываться за счет скопления дру
гой органики, как, например, доманиковые сланцы позднего девона.
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Палеофлористическое районирование суши

Пространственное распространение определенных совокупностей иско
паемых растений позволяет проводіпъ палеофлористическое районирование. 
При этом используют те же единицы, ■что и при современном флористичес
ком районировании: царство — область — провинция.

Первые наземные растения силура произрастали на побережьях различ
ных водоемов и во всех регионах имели довольно бедный и почти одинако
вый состав (проптеридофиты и плауновидные). Девонские растения намно
го разнообразнее, чем силурийские. Среди них известны проптеридофиты, 
плауновидные, хвощовые и папоротники, преобладали травянистые формы 
и кустарниковые, но и девонская флора почти повсеместно имела однотип
ный состав. Космополитизм девонской флоры хорошо устанавливается по 
распространен!^ рода Archaeopteris. Эти растения (прогимноспермы) в от
ложениях верхнего девона встречаются почти повсеместно (Северное полу-

Рис. 79. Эволюция наземных флор в палеозое и м езозое (М ейен, В ахрам еев, 1984, 1987,
с упрощ ением ).

Э — экваториальная область; I — дифференциация палеофитной флоры на царства и области; II — 
последующая дифференциация палеофитной флоры на области и провинции; III — рубежи сме
ны палеофитной флоры на мезофитную флору; IV — последующая дифференциация мезо- 

фитной флоры на области и провинции
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Рис. 80. Ф итоклиматическое районирование.
А — поздний палеозой (Меііен, 1987)- Б — ранний мел {Красилов, 1985, с упрощением). Флоры: 

1 — экваториальные и примыкающие к ним; 2 — бореальные; 3 — нотальные

шарие И Австралия), причем по отношею-по к другим растениям именно род 
занимает доминирующее положение (археоптерисовая флора). 

С раннего карбона проявляется четкая палеофлористическая дифферен
циация, позволяющая вьщелить три области: Гондванскую (Гондвана), Ев- 
рамерийскую (Еврамерика) и Ангарскую (Ангарида). В позднем карбоне до
полнительно обособилась Катазиатская область, отделение которой от 
Еврамерийской началось в среднем карбоне (рис. 79). В Еврамерийской и Ka- 
тазиатской областях в карбоне и перми произрастала тропическая и субтро
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I' T
Рис. 81. Реконструкция среднекаменноугольного ландшафта Северной Англии и Юж

ной Шотландии {Меуеп, 1987).
I — пгеридоспермы; 2 — каламиты; 3 — папоротники; 4 — сигиллярии; 5 ~  лепидодендроны

пическая флора экваториального пояса, а в Ангарской (Северное полуша
рие) и Гондванской (Южное полушарие) областях — флора бореального и 
потального умеренно холодных поясов (рис. 80).

В пределах Еврамерийской области в раннем карбоне (Северная Амери
ка, северная часть Южной Америки, Европа, Кавказ, Средняя и Малая Азия, 
Северная Африка) произрастали древесные плауновидные (Lepidodendron, 
Sigillaria, Lepidophloios), хвощовые (Calamites, Sphenophyllum) и папоротники 
с крупными вайями. Как правило, преобладали плауновидные (рис. 81). Ство
лы деревьев имели мощную кору и слаборазвитую древесину (маноксиличес- 
кий тип стебля), что характерно для растительности влажных тропиков и суб
тропиков (мангровые заросли). Ризофоры лепидодендроновых нередко 
слагают «стигмариевые почвы». Произрастание лепидодендроновых на влаж
ных, нередко затопляемых участках отразилось на строении стигмарий, воз
духоносные полости которых получили птертрофированное развитие.

Основой мощного позднепалеозойского углеобразования (Донбасс, Си
лезия и др.) явилась растительность мангр и болот. В среднем карбоне на 
фоне резкого сокращения видового состава отмечается появление новых 
групп растений, в том числе и голосеменных, а с позднего карбона началось 
сокращение плауновидных (так, в Еврамерийской области перестал произ
растать род Lepidodendron). Вместе с тем возросло количество и разнообра
зие папоротников, в том числе и древовидных форм. Существенную роль 
приобретают кордаиты, о быстром росте которых свидетельствуют находки 
Artisia. Изменился и климат: в позднем карбоне он стал более сухим, а в пер
ми — полуаридным и аридным. Одновременно с изменением климата в по-
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Рис. 82. Реконструкция раннекаменноугольного ландшафта Сибири (Мейен, 1987)

зднем карбоне сократились площади угленакопления. В перми продолжалось 
сокращение разнообразия плауновидных, уменьшились размеры папоротни
ков. Вместе с этим очень широкое распространение получили голосеменные.

Катазиатская область (Япония, Корея, Китай, Вьетнам, Лаос, Таиланд, 
Индонезия, Малайзия), как сказано выше, обособилась от Еврамерийской 
в позднем карбоне и тоже принадлежала экваториальному поясу. Флора кар
бона и перми в Катазиатской области близка по составу одновозрастной фло
ре Еврамерийской области. Произрастали общие роды и виды плауновид
ных, папоротников, птеридоспермов, бовманитовых (клинолистниковых) и 
кордаитантовых (кордаитовых).

Специфический облик катазиатской флоры начинает проявляться с позд
него карбона и еще более резко усиливается в перми: редки хвойные и кор- 
даитантовые. Долго сохраняется преобладание плауновидных, значительно 
дольше, чем в Еврамерийской области, включая поздний карбон и пермь, 
произрастает Lepidodendron, а вместе с тем полностью отсутствует Sigillatia.

Особое своеобразие катазиатской флоре придавало присутствие, а часто 
и доминирование в ней уникальных голосеменных — гигантоптерид. Суб
тропический и тропический климат и меньшая аридизация обусловили на
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копление угленосных толщ на протяжении ранней перми, т.е. позднее, чем 
в Еврамерийской области.

Флора Ангарской области (Печора, Сибирь, Казахстан, Монголия) в на
чале карбона была представлена преимущественно лепидодендроновыми, 
травянистыми хвощовыми, папоротниками со слабо развитыми вайями, го
лосеменными. Лепидодендроновые имели небольшие размеры, неветвящрш- 
ся стебель (рис. 82); примечательно отсутствие стигмарий. В начале карбона 
климат был безморозным. Об этом свидетельствует маноксилическое строе
ние стебля лепвдодендроновых. Такой стебель у многолетних растений мог 
развиваться только в условиях безморозного климата.

В среднем карбоне началось похолодание, иные группы растений осво
или места, где в раннем карбоне произрастали плауновидные. Это в первую 
очередь кордаиты (находки артизий отсутствуют), которые стали особенно 
многочисленными с начала перми, составляя основной компонент бореаль- 
ной «кордаитовой» тайги. Среди листовых отпечатков кордаитов преобладал 
род Rufloria, поэтому можно говорить о «руфлориевой тайге». Господство кор
даитов подтверждается многочисленными находками листьев, скопления ко
торых образуют «листовые кровли» (термин В.А.Красилова). Одновременно 
с ними произрастали членистостебельные и папоротники. Кордаитовые яви
лись основными углеобразователями позднего палеозоя (Кузнецкий, 
Минусинский и Тунгусский бассейны).

Огромные пространства занимала Гондванская область (Южная Амери
ка, Южная Африка, Индия, Австралия и Антарктида). Она представляла со
бой единый материк — Гондвану, площадь которого составляла не менее тре
ти современной сущи. Эта область располагалась в потальном поясе и 
характеризовалась умеренным или умереннопрохладным климатом. Климат 
в Гондваиской области в целом, видимо, был более холодным, чем в Ангарс
кой. Флора, представленная тонкоствольными плауновидными и папоротни
ками, по листовой характеристике близка таковой Еврамерийской области, 
однако существенно отличалась по комплексам спор. Принципиальные от
личия гондванской и еврамерийской флор проявляются начиная с позднего 
карбона. С этого времени фиксируется появление и массовое развитие ар- 
бериевых (глоссоптериевых). Глоссоптериевая флора характеризуется пре
обладанием родов Gangamopteris И Glossopteris. Господство этих повсеместно 
известных форм подтверждается скоплениями листьев («листовые кровли»), 
подобно тому, что наблюдалось в ангарской флоре для листьев кордаитов.

К концу карбона исчезли крупные древовидные плауновидные и хвощо
вые. Как и в Ангарской области, отсутствуют стигмарии. С позднего карбо
на на территории Гондваны началось оледенение, продолжавшееся и в ран
ней перми. Ледник оставил мошдые толшл тиллитов — ледниковых глинистых 
отложений с валунами. Периоды похолодания сменялись периодами потеп
ления. Климат был влажным, формировались мошрые пласты углей. В коще 
перми установился аридный климат, сохранившийся в раннем триасе.

В конце перми началась перестройка растительного мира. Вымерли мно
гие группы растений, на смену им пришли новые, возникли иные ассоциа
ции растений и возросла дифференциация растительности. В триасе грани
цы между Гондванской, Лавразийской (Еврамерийская плюс Катазиатская) 
и Ангарской областями становятся менее отчетливыми. В среднем триасе 
завершается глобальное обновление флор и палеофитная флора сменяется
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мезофитной (см. рис. 79). С этого момента вьщеляются области; Евро-Синий- 
ская, сменившая Еврамерийскую и Лавразийскую, Сибирско-Канадская, 
трансформировавшаяся из Ангарской, и Австральная (Австралийская), пре
образованная из Гондванской. В различных областях отдельные элементы и 
ассоциации мезофитной флоры появлялись в разное время.

В Евро-Синийской области был теплый влажный климат экваториаль
ного пояса. Появилось много древовидных папоротников, голосеменных 
(цикадовых и беннеттитовых), образующих леса тропиков и субтропиков. 
Хвойные играли резко подчиненную роль. Максимальный расцвет этой 
флоры приурочен к юре, что привело к мощному углеобразованию. В Евро- 
Синийской области в начале мела возникли первые покрытосеменные 
(цветковые) растения.

В Сибирско-Канадской области климат был умеренно холодный. Тайгу 
в основном представляли гинкговые, лептостробовые (чекановскиевые), 
хвойные (древние сосновые). Названные растения имели пикноксилический 
стебель, для которого характерно резкое преобладание древесины над корой. 
Цикадовые и беннеттитовые в этой области отсутствовали. В это же время в 
Австральной, или Австралийской, области произрастало много цикадовых и 
беннеттитовых, достигавших в высоту 15 м и более, хвойные были немного
численны и имели не игольчатые, а ланцетовидные листья.

В юре, позднем мелу и палеогене дифференциация растительности еще 
более усилилась; возникли 11 палеофлористических провинций, границы 
между областями стали при этом менее четкими. Начиная с неогена форми
руются современные фитогеографические царства, области, провшции, ок
руга. Кайнофитная флора сменила мезофитную.

^  Растения в упражнениях и задачах
При выполнении заданий необходимо использовать материал, прорабо

танный на лабораторных занятиях, а также изложенный в лекциях, справоч
никах и учебнихе. В качестве справочного материала целесообразно привле
кать дополнительную литературу (Криштофович, 1957; Мейен, 1987).

Морфология, классификация и систематика
Упражнение 1. Составьте сравнительную таблицу царств Phyta и Zoa в со

ответствии с табл. 8 .

Таблица 8

Сравнение царств Phyta и Zoa

№ Приліак Phyta Zua

1 Жиліеіпиія форма

2 Специфика роста

3 Оболочки клеток

4 Лпт0ф0(1)Ы или гетеро'фо(1)ЬГ

5 Фотосинтез
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Упражнение 2. Составьте схему систематического состава царства Phyta, 
вписав названия недостающих таксонов в соответствии с тем, как показано 
на схеме 2 .

Упражнение 3. Составьте сравнительную таблицу отделов водорослей 
подцарства Thallophyta в соответствии с признаками, приведенными в табл. 9.

Упражнение 4. Составьте схему систематического состава надотдела 
Sporophyta, вписав названия недостающих таксонов и время существования 
порядков в соответствии с тем, как показано на схеме 3 для порядка Dre- 
panophycales.

Схелш 2
Систематический состав царства Phyta

Царство Phyta

Подцарство ...

Отдел

Надраздел
Sporophyta

/\

Таблица 9

Сравнение отделов подцарства Thallophyta

№ Признак

я

л
Си
О•оол

ев
S
Sя
І5

Chrysophyta
л

л
Сисс
Q

CS

Си
S«3

JS

л
S
Си
£
S
U

я
.во.
£CQ
5

I
I  2
I  ^8 От6 О

I  і  
I  t  2
^ г

1 Число клеток: однокле
точные, !ішогоклеточные

2 Пигмешы

3 Среда обитания (морские,
пресноводные)

4 Количественный состав
(число родов и видов)

5 Скелетные образования
(название, состав)

6 Породообразующая роль
(название породы)

7 Время существования
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Систематический состав надотдела Sporophyta

Надотдел Sporophyta

Схема 3

Отдел

Класс

Порядок

Время
существования ...

Lycopodiopsida 

Drepanophycales

Таблица 10
Сравнение надотделов Sporophyta и Spermatophyta

№ Признак Sporophyta Spermatophyta

Тип размножения

Соотношение гаметофит— спорофит

Проводящая система (типы стел)

Другие признаки

Упражнение 5. Составьте сравнительную таблицу надотделов Sporophyta 
и Spermatophyta в соответствии с табл. 10, самостоятельно выбрав основные 
признаки из лекций и учебника.

Упражнение 6. Составьте сравнительную таблицу отделов Propteridophyta 
и Pteridophyta, а также классов Lycopodiopsida, Equisetopsida и Filicopsida в 
соответствии с признаками, приведенными в табл. 11.

Упражнение 7. Составьте сравнительную таблицу отделов Pinophyta и 
Magnoliophyta, выбрав основные признаки из лекций и учебника.

Упражнение 8. Составьте сравнительную таблицу птервдосперм и основ
ных порядков класса Gynmospermae, выбрав основные признаки из лекций 
и учебников. Расположите материал в соответствии с табл. 12.

Среда обитания и образ жизни

Упражнение 9. Составьте таблицу, отражающую образ жизни водорослей 
(бентос, планктон), и укажите приспособительные признаки. Для этого ис
пользуйте результаты упражнения 3 и учебник.

Упражнение 10. Составьте сводную таблицу, отражающую травянистые, 
кустарниковые и древесные жизненные формы отделов, классов и важней
ших порядков высших растений. Отразите в ней преобладание во времени 
той или ршой жизненной формы.

158



№

Таблица И  
Сравнение отделов и классов 

надотдела Sporophyta

Признак

Жизненная
форма

Филлоиды и 
листья

Корни

Тип стелы

Органы раз
множения

Породообра
зующая роль

Pterido-
phyta

Я

1
Класс
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отдела Gymnospermae
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Упражнение II. Составьте таблицу, отражающую среду обитания высших 
растений по отделам, классам и порядкам, взяв за основу соотношение про
водящих тканей и коры и дополнив другими признаками.

Эволюция

Упражнение 12. Подберите примеры, иллюстрирующие эволюцию стел 
у высших растений. Материал необходимо представить в виде серии попе
речных разрезов ствола проптервдофитов, плауновидных, хвощовых и голо
семенных. За основу возьмите рис. 44 и пояснительный текст на с. 107—109. 
Покажите стрежами ксилему, флоэму, камбий.

Упражнение 13. Подбероте примеры, иллюстрирующие эволюцию орга
нов размножения у высших растений. Результаты упражнения представьте в 
виде серии рисунков, обозначив наиболее важные признаки. При выполне
нии упражнения просмотрите соответствующие рисунки и сопроводрггель- 
ный текст учебника.

159



Ботаническая номенклатура

Упражнение 14. Подберите примеры, когда разрозненные части одного ра
стения (листья, органы размножения, отпечатки коры и пр.) получили различ
ные названия. Особое внимание обратите на представрггелей порядков Lepi- 
dodendrales, Calamostachyales (Calamitales), Cordaitanthales (Cordaitales).

Упражнение 15. Составьте сравнительную таблицу таксономических ка
тегории, используемых в ботанике и в зоологии, обратив особое внимание 
на имеющиеся отличия в названиях одноранговых таксонов. Некоторые так
соны (порядки, отряды, семейства и т.д.) имеют определенные окончания, 
укажите их.

Упражнение 16. Приведите иерархию высших таксонов для любого рода, 
например Lepidodendron, Ginkgo, Taxodium, PodozamItesпт.jy.

Геохронология
Упражнение 17. Составьте геохронологическую таблицу распространения 

отделов низших растений. Для каждого отдела проведите линию от начала 
появления до исчезновения, время расцвета покажите двойной линией.

Упражнение 18. Составьте геохронологическую таблицу распространения 
высших растений, отразив на ней основные порядки соответствующих отде
лов и классов. Суммарный интервал существования покажите одинарной ли
нией, периоды расцвета — двойной, а периоды углеобразования — тройной.

Палеофлористическое районирование суши

Упражнение 19. Нанесите на контурные карты мира границы палеофло- 
ристических областей (отдельно для палеозоя и мезозоя), используя рис. 79 
и 80, а также текст на с. 151—156. На лабораторных занятиях по мере просмотра 
родов ископаемых растении отразите названия на соответствующих картах. В 
легенде укажите климат, характерный для каждой области. Обратите внима
ние на связь морфологических признаков растений с климатическими усло
виями их произрастания (составлено Е.Л. Суминой).

? Заключительная контрольная
Вариант 1. Ответьте на 10 вопросов, выбрав правильный ответ из четырех 

предложенных;
I. Когда существовал отдел Phaeophyta?

1. D -T . 2. P -Q . 3. S-Q . 4. P -Q .
II. У каких водорослей кремневый скелет?

1. Chloroph}^a. 2.Phaeophyta. 3.Diatomeae. 4.Charophyta.
III. Какой род является породообразующим?

1. Litholhamnium. 2. Cysfoseira. 3. Distephanus. 4. Dictyocha.
ГѴ. Какие водоросли ведут планктонный образ жизни?

1. Charoph^a. 2. Chlorophyta. 3. Diatomeae. 4. Rhodophyta.
V. У каких высших растений отсутствуют листья?

1. Filicopsida. 2. Magnoliophyta. 3. Equisetopsida. 4. Propteridophyta.
VI. У каких высших растений отсутствуют настоящие корни?

1. Lycopodiopsida. 2. Pinophyta. 3. Magnoliophyta. 4. Filicopsida.
VII. Когда существовал порядок Lepidodendrales?

1. 0 -Т .  2. С -Т . 3. D3- P .  4. S -P ,.
VIII. Основой для деления подцарства высших растений на надотделы яв
ляется:
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I. Строение листьев. 2. Строение органов размножения. 3. Способ ветв
ления стебля. 4. Строение корневой системы.
IX. Основные углеобразователи каменноугольного периода:

1. Propteridophyta. 2. Magnoliophyta. 3. Chrysophyta. 4. Lycopodiopsida.
X. Закономерное чередование поколений характерно для:

1. Thailophyta. 2. Cyanobionta. 3. Telomophyta. 4. Bacteria.
Вариант 2 (обратная задача). Составьте самостоятельно контрольную ра

боту из нескольких вопросов. Для каждого вопроса дайте один правильный 
ответ и три неправильных, желательно правдоподобных.

ЦАРСТВО ГРИБЫ. 
REGNUM FUNGI

Царство Fungi {ш і. fungus — гриб) — Грибы — сочетает в себе свойства 
растений и животных. Общие признаки грибов и растений: неподвижность, 
верхушечный рост, способ питания — всасывание, размножение с помощью 
спор, накопление крахмала; у некоторых низших фибов стенки клеток пост
роены из целлюлозы (признак, унаследованный от общего предка с растения
ми), поэтому оболочки клеток могут сохраняться в ископаемом состоянии

ж M

Рис. 83. Царство Fungi (PR ,?, V —Q).
а—д — реконструкция вендских грибов европейской части России: а, 6 — талломы с ризоидами, 
в—д ~  спорангии; е — низшие грибы из карбона Англии; ж—м  — неоген Закарпатья: ж — гифы 
низших, 3 — высших грибов, U-M  — споры в различном сочетании ( а—д — Бурзин, I99S; е — 

Криштофович, 1957; ж—м — Попов, Рыбакова, 1970)
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(рис. 83). Сходство с животными: отсутствие хлорофилла и соответственно 
фотосинтеза; гетеротрофный тип питания; в продуктах обмена присутствует 
мочевина, в плотных оболочках клеток имеется хитин; конечное накопи
тельное вещество — производные глюкозы (как у большинства животных). 
Известно около 100 ООО видов грибов.

Грибы — неоднородная полифилетическая группа организмов, возник
ших от разных предков амебоподобного облика, не имевших хлорофилла. 
Одни из них имели жгутик, другие — нет.

Грибы могут быть одно- и многоклеточными; клетки преимущественно 
многоядерные, редко — одноядерные. Многоклеточные грибы состоят из 
тонких нитевидных структур. Нити, или гифы, при разветвлении переплета
ются, образуя грибницу, или мицелий. Гифы низших грибов не имеют кле
точных перегородок, а гифы высших имеют. Грибницы очень разнообразны 
по строению и размерам: от микроскопических скоплений в виде плесени 
до крупных образований у шляпочных грибов. Размножение вегетативное или 
с помоштью спор. Споры как подвижные, со жгутиками (зооспоры), так и не
подвижные. Последние образуются внутри специальных полостей или на 
концах гифов. Они имеют плотную оболочку и сохраняются в ископаемом 
состоянии. По типу питания грибы являются гетерO T p офами: сапротрофа- 
ми, паразитами, редко хищниками. Они существуют в почве и на ее поверх
ности, а также снаружи и внутри многих объектов и организмов. Грибы об
разуют микоризы с корнями высших растений — отношения симбиоза.

Симбиогенез грибов с цианобионтами и одноклеточными зелеными во
дорослями привел к возникновению лишайников (греч. Ieichen — лишай) — 
своеобразных организмов, существующих как единое целое. По другим дан
ным, лишайники — это симбиоз зеленых и бурых водорослей. Лишайники 
неприхотливы, могут поселяться на безжизненных скальных породах. В связи 
с этим есть основания предполагать, что они могли быть первыми наземны
ми поселенцами, хотя достоверные находки известны в отложениях верхне
го мела. Нередко лишайники вьщеляют в самостоятельный отдел. Насчитыва
ется 20 ООО видов и более 400 родов лішіайников.

В ископаемом состоянии от грибов сохраняются преимущественно спо
ры, реже гифы, мицелии и еще реже отдельные клетки (рис. 83). Максималь
ное число спор встречено в бурых углях. Достоверные остатки грибов извес
тны с девона. В докембрии (средний рифей) обнаружены гифоподобные 
образования. Наиболее сенсационными являются находки микроскопичес
ких образований в археозое на рубеже 3,8 млрд лет, которые описаны среди 
бактерий. Некоторые исследователи относят их к дрожжевым грибкам. Если 
это так, то эукариоты возникли почти одновременно с прокариотами. Пред
полагают, что в докембрии и раннем палеозое бактерии, грибы, лишайники, 
моховидные и некоторые водоросли уже освоили наземную среду.

ЦАРСТВО ЖИВОТНЫЕ. 
REGNUM ZOA(ANIMALIA)

Ц арст воZoa К царству Zoa (греч. Zoa — животные), или Animalia
Лодцарство Protozoa (дат. animal — животное), — Животные — относятся 

одноклеточные и многоклеточные организмы, для ко
торых характерны следующие признаки.

Лодцарство Metazoa
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Рис. 84. Родословное древо животных (показаны основные типы)

• Питание осуществляется готовыми органическими продуктами (гетеро- 
трофы).
• Клетки не имеют целлюлозной оболочки и различных пигментов, свой
ственных растениям.
• Подвижность на протяжении всей жизни или на отдельных возрастных 
стадиях.

В действительности разграничить одноклеточные растения и животных 
можно далеко не всегда. Некоторые формы занимают промежуточное поло
жение. Иногда между низшими одноклеточными водорослями и одноклеточ
ными животными отсутствует четкая граница. Так, среди жгутиковых име
ются и растительные и животные организмы. Первые являются автотрофами 
и синтезируют органические вещества, а вторые питаются готовыми органи
ческими соединениями. Поэтому вьщеление царства Protista не лишено осно
вания.

Животные размножаются половым и бесполым путем. Половой процесс 
сопровождается возникновением половых клеток, слияние которых дает на
чало новому организму. Бесполое размножение представляет собой деление 
или почкование; в результате образуются колонии либо единый организм рас
падается на несколько. Колониальность присуща многим преимущественно 
прикрепленным многоклеточным животным (губковые, археоциаты, книда- 
рии, мшанки, граптолиты), хотя колонии известны и среди простейших — 
жгутиковых и саркодовых. Полный жизненный цикл у таких организмов 
представляет собой чередование полового и бесполого поколений, морфо
логически отличающихся друг от друга. Это присуще как одноклеточным, так
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и многоклеточным организмам. Подробнее чередование поколений однокле
точных рассмотрено ниже на примере саркодовых, а многоклеточных — на 
примере книдарий.

Животные возникли в рифее около 1200 млн лет тому назад. Взаимоот
ношение основных типов между собой и принадлежность подцарствам, над- 
разделам, разделам, подразделам показаны на рис. 84. Перечисленные так
соны отражают уровни организации животного мира.

Царство Животные по числу клеток разделяется на два подцарства: Од
ноклеточные (Protozoa) и Многоклеточные (Metazoa). У первых — клеточ
ный уровень организации (клетка представляет собой организм), а у вторых 
клетки являются структурными единицами, слагающими ткани и органы.

ПОДЦАРСТВО ПРОСТЕЙШИЕ. ИЛИ ОДНОКЛЕТОЧНЫЕ. 
SUBREGNUM PROTOZOA

ПодцарствоProtozoa Общая характеристика. Подцарство Protozoa (греч.
prolos — первый; z.oa — животные) включает живот- 

Tuii Spomzoa которые Характеризуются исключительным раз-
Tuu Sarcodina нообразием как по размерам, так и по строению клет- 
Tuu Acaniharia ки. Простейшие многочисленны и распространены 

повсюду, общее число современных и ископаемых 
видов приближается к 50 ООО. Большинство простейших имеют микроско
пические размеры (50—150 мкм), самые мелкие не достигают 10 мкм, а наи
более крупные — ресничные и саркодовые — превосходят 50 ООО мкм (5 см), 
ітногда и более.

Клетка простейших является целостным организмом, она полифункци- 
оніільна, т.е. выполняет основные жизненные функции (обмен веществ, ды
хание, движение, размножение). Форма и строение клетки различны. Фор
ма тела большинства простейших асимметрична, исключение составляют 
радиально-лучистые акантарии, радиолярии и некоторые двусторонне-сим- 
метричные фораминиферы.

Основное содержимое клетки — цитоплазма — заключает одно или два 
ядра, вакуоли, митохондрии и т.д. Ядро представляет собой генетический ап
парат; при наличии двух ядер меньшее является генеративным, а большее — 
вегетативным. Вакуоли — полости, приспособленные для переваривания 
гп-пци и выделения (пищеварительные и сократительные вакуоли). Митохонд
рии — удлиненные тельца с самостоятельными мембранами, выполняющие 
функции обмена и дыхания. Окислительные реакции сопровождаются выс
вобождением большого количества энергии. Создание энергии — главная 
функцші митохондрий. В клетках животных митохондрии генерируют око
ло 90—95% энергии и ненамного меньше в клетках грибов и растений. Чис
ло митохондрий в клетке от I до 100 ООО. Сторонники теории симбиогенеза 
считают, что митохондрии возникли от аэробных бактерий, которые внедри
лись в клетку. Внешняя часть цитоплазмы называется эктоплазмой. Ее плот
ность определяет постоянство или непостоянство формы клетки простейших. 
Эктоплазме противопоставляется эндоплазма.

По способу питания простейшие относятся к фито- и зоофагам-, первые 
питаются микроорганизмами растительного, а вторые — животного проис-

164



CiUophoza
/  I \  ̂

AcantkDLXia.

Mastigophoxa.

Рис. 85. Подцарство Protozoa (R -Q )

хождения. Пищеварение простейших бывает внутриклеточное, т.е. происхо
дит в замкнутых вакуолях внутри клетки, или внеклеточное пристеночное — 
осуществляется в полузамкнутых полостях наружной поверхности клетки. 
Размножение простейших происходит половым и бесполым путем, нередко 
с чередованием поколений.

Принципы классификации и систематика. Основные жизненные функции 
производятся отдельными участками клетки, получившими название орга
ноиды (устаревшее название органемы). Особенности клетки — строение ядра, 
цитоплазмы, органоидов движения, типа движения, состав скелета — осно
ва для подразделения подцарства простейших на типы. В настоящее время 
насшітывается от 5 до 9 типов и более.

Тип Саркодовые (Sarcodina) отличается наиболее простым строении; 
имеет органоиды движения в виде псевдоподий, или ложноножек (рис. 85). 
Многие саркодовые обладают опорным и защитным скелетом, поэтому ниже 
будет дана более подробная характеристика этого типа.

Из типа саркодовых недавно был выделен небольшой по объему, но чрез
вычайно своеобразный тип Acantharia. Они близки радиоляриям (см. ниже), 
но без центральной органической капсулы, а главное — у них имеется целе- 
стиновый скелет (SrSO )̂. Акантарии включают морских стеногалинных жи
вотных, скелет которых состоит из 20 пересекающихся в центре клетки ра
диальных игл. Реже иглы расположены диаметрально. На иглах могут
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возникать дополнительные перекладины, и в результате последующего срас
тания иногда формируются шаровидные капсулы. Длина игл одинаковая 
либо различная; во втором случае размеры игл меняются закономерно, и че
рез концы четырех (реже двух) игл можно провести серило параллельных 
сфер.

Акантарии — единственная группа животных, обладающих способнос
тью секретировать целестин (сернокислый стронций). Они могли быть «са
нитарами моря», но после гибели организма целестиновые скелеты очень бы
стро растворяются и стронций возвращается в воду, поэтому акантарии не 
сохраняются в ископаемом состоянии. Однако имеются сведения, что про
жилки в некоторых горных породах все-таки образованы иголочками акан- 
тарий.

Тип Жгутиковые (Mastigophora) имеет органоиды движения в виде одно- 
го-двух, реже множества жгутиков, совершающих колебательные движения. 
От этого типа произошли споровики, ведущие паразитический образ жизни и 
нередко утрачиваюшле жгутики.

Т іт  Инфузории (Infusoria), шш Ресничные (Ciliophora), устроен наибо
лее сложно. Органоиды движения реснички совершают гребные движения. У 
высокоорганизованных инфузорий развиты аналоги пищеварительной сис
темы с «ртом» и «анусом», нервной системы и т.д. Инфузории, видимо, воз
никли от жгутиковых.

Многие простейшие в неблагоприятные периоды жизни вьщеляют вре
менные защитные оболочки, образуя цисты, или, правильнее, цисты покоя 
в противоположность цистам размножения.

Геологическая история. Геологическая история простейших отчетливо 
прослежена только для двух классов саркодовых; фораминифер и радиоля
рий. Можно утверждать, что многие бесскелетные формы, характерные для 
других типов, возникли, несомненно, в глубокой древности (в рифее, а воз
можно, и ранее), но доказать это на палеонтологическом материале пока не 
представляется возможным. Бесскелетные простейшие ведут свое начало от 
каких-то прокариотных организмов. Обособление саркодовых и жгутиковых, 
видимо, произошло достаточно рано. Жгутиковые явились не только пред
ками споровиков и ішфузорий, но и родоначальниками многоклеточных жи
вотных. Помимо саркодовых в ископаемом состоянии известны немногочігс- 
ленные раковинные жгутиковые и инфузории. Особый интерес представляют 
тинтинниды, относящиеся к типу инфузории. Они достоверно существуют 
со среднего триаса и поныне, но имеются указания и на палеозойские на
ходки (см. с. 186).

Тип Саркодовые. 
Phylum Sarcodina

Тип Sarcodina Общая характеристика. Тип Sarcodina (греч. sars, sar-
Класс Foraminifera cos — мясо; sarcodes—вещественный, плотский) вклю- 
^acc R^dMaria морских, реже пресноводных простейших, неред-
Класс Heliozoa КО обладающих скелетом и имеющих органоиды 

движения в виде псевдоподий. Строение псевдоподий 
различно; короткие, немногочисленные либо длинные, многочисленные, име
ющие внутреннюю плазматическую нить или без нее. Функция псевдоподий
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не ограничивалась движением. Они принимали участае в захвате пищи, ее ча
стичном переваривании, а также в построении скелета.

Вьщеляются два подтипа. У подтипа Rhizopoda (корненожки) псевдопо
дии без опорной нити, а у подтипа Actinopoda (лученожки) псевдоподии име
ют внутреннюю опорную плазматическую нить. К подтипу Rhizopoda отно
сятся классы Amoebina, наиболее известным представителем которого является 
пресноводная амёба, и Foraminifera, включающий преимущественно морские 
раковинные формы (рис. 85). В состав подтипа Actinopoda входят два класса; 
раковинные морские Radiolaria и безраковинные, преимущественно пресно
водные или морские Heliozoa (0,1—3 мм), или солнечники. Последние обыч
но имеют радиально расположенные псевдоподии, иногда кремневые иголки 
постоянной формы, но у них отсутствует центральная капсула, имеющаяся у 
Radiolaria.

Современные саркодовые обитают преимущественно в морях, не более 
20% представителей этого типа существуют в пресных водоемах, иногда даже 
в торфяниках и подземных водах. Саркодовые могут медленно перемещать
ся по дну, часто поселяются на водорослях, иногда прикрепляются к субстра
ту, некоторые приспособились к планктонному образу жизни.

Геологическая история. Обладающие раковиной Foraminifera и Radiolaria 
сохраняются в ископаемом состоянии, в то время как Heliozoa и Amoebina 
ограничены преимущественно современными формами. Геологическая ис
тория саркодовых ведет начало с кембрия, когда появляются фораминифе- 
ры, достоверные радиолярии указываются несколько позднее — с ордовика, 
а раковинные амёбы известны начиная с палеогена.

Класс Фораминиферы. 
Classis Foraminifera

К лассForaminifera Общая характеристика. Класс Foraminifera (лат.
ОтрядAUogwmiida fo ra m en , fo ra m in is  —  отверстие, канал;/ето — носить,
S ^ z S d a  И""™) весьма многочисленный и разнообразны й.

ОтрядLituoIida включающии 4500 родов И Примерно 40 ООО видов
Отряд Trochdmminida (иСКОПаемЫХ ВИДОВ СВЫЩе 30 ООО), Т.е. ОКОЛО 2,5% от

Отряд PaIaeotextuIariida хщсла ИЗВесТНЫХ ОрГанИЗМОВ. ФорМЫ бентосны е И
O m p7diIZ ta7nlda  планктонные. Некоторые фораминиферы живут в со- 

Отряд Endothvrida лоноватоводных И пресных водоемах. Подавляющее 
Отряд FusuUnida больщинство обитает В морских условиях. Раковина 
о>пряд Lagenida фораминифер имеет одно, реже несколько отверстий.

яд R o tS a  Движение, сбор пищи, ее частичное переваривание, 
Отряд ВиНтШ а участие В формировании раковины осуществляются с 

Отряд Giobigerinida ПОМОЩЬЮ длішных ТОНКИХ псевдоподий, нередко пе- 
апряд Hetemheiicida реплстающихся между собой И создаюшдх ловчую сеть 
Отряд Nummulitida (р е т и к у л о п о д и и ) .

фораминиферы размножаются половым и бесполым способом. При лю
бом способе размножение начинается с деления ядра взрослого организма 
(клетки) и облекания массы вновь образовавщихся ядрыщек цитоплазмой. 
В жизненном цикле нередко наблюдается чередование полового и бесполо
го поколений (рис. 86 , 87). При половом размножении непременно возни-
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Рис. 86. Ч ередование полового и бесполого поколений у фораминифер.
п микрос4іерическая особь в момент распада на зародыши; б—г — стадии формирования рако
вины; д -  макросферическая особь в момент образования гамет; е—з — стадии слияния гамет; 

и -  молодая микрос4)ерическая особь (Вопросы микроііалеонтояогии, 1982, № 2 5 )

кают жгутики, образуются гаметы. После слияния гамет возникает зигота. 
Строительство раковинки начинается с образования вокруг зиготы первой ка
меры. В дальнейшем выходящий из устья пучок ретикулоподий (псевдоподий) 
укорачивается и образует цисту. Внутри цисты закладывается новая камера, а 
положение устья и консистенция цитоплазмы определяют ее форму.

Процесс бесполого разлшожения начинается с почти одновременного де
ления ядра и цитоплазмы: возникают десятки, реже сотни зародышей. Амё
бовидные зародыши через устье покидают материнский организм, и вокруг 
каждого из них начинает формироваться первая камера. Когда завершается 
рост клетки и прекращается строительство раковины, ядро делится на зна
чительно большее число ядер, чем в первом случае. Распределение цитоп
лазмы, облекание ею каждого ядра, возникновение двух, реже трех жгути
ков приводит к образованию подвижных половых клеток — гамет. Иногда 
процессы размножения мог>т происходить и более сложно. Число амёбовид
ных зародышей существенно меньше, но они значительно крупнее, чем га
меты, число которых в десятки и сотни раз больше. Из зиготы формируется 
микросферическая особь с маленькой первой камерой и большим числом пос

ледующих, а из амёбовидных 
Симбионты зародышей — макросферичес

кая особь с крупной первой ка
мерой и небольшим числом 
последующих. Микросфери
ческая особь — результат по-

Рис. 87. «Облако» цитоплазмы, 
образую щ ееся во время р азм н о
ж ения вокруг раковинки планк
тонной глобигериниды H astigeri- 
па p e la g ica  (d ’Orbigny), сильно  
увел., Саргассово м оре, совре

менность (Be,  Anderson, 1976)
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Рис. 88. Схема строения раковин фораминифер

левого размножения — повторяет стадии развития предков, а макросфери- 
ческая особь — итог бесполого размножения — не отражает эти стадии. Итак, 
для фораминифер характерно наличие полового и бесполого поколений, ко
торые морфологически отличаются друг от друга.

PaKOBPDttI фораминифер различают по составу и способу образования, 
числу и расположению камер, а также по размерам. По существу они явля
ются внутренними, а не наружными, тончайшая пленка эктоплазмы облека
ет раковину снаружи, а основное содержание клетки — эндоплазма — нахо
дится внутри клетки. По способу образования выделяются раковины 
агглютинированные и секреционные. Секреционныераковины образуются эк
топлазмой клетки и имеют у большинства форм известковый, а у меньшин
ства — органический скелет. Агглютинированные раковины (лат. agglutinare —
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Рис. 89. Схема строения инволютных раковин фораминифер

склеивать) состоят из посторонних частиц — зерен, скрепленных цементом, 
который образуется эктоплазмой. Состав зерен разнообразный; слюдисто- 
кварцевый, гранатовый, известковый и др. Цемент органический; он может 
минерализоваться различными соединениями кальция, кремнезема (?), же
леза и Т.Д. С наличием кремневого цемента многае не согласны.

По числу камер фораминиферы подразделяются на одно-, двух- и мно
гокамерные (рис. 88). Однокамерные раковины могут быть округлыми, звез
дчатыми, цилиндрическими и пр. Двухкамерные формы состоят из шарооб
разной первой камеры и разлрічно устроенной второй: почти цилиндрической 
в одном случае либо в виде длинной клубкообразной или спиральной труб
ки — в другом.

Наибольшее разнообразие характерно для многокамерных раковин, ко
торые различаются прежде всего по способу расположения камер. Камеры 
могут следовать одна задругой в один ряд, чаще они окружают первую каме
ру спирально или клубкообразно. Спиральнозавитые раковины подразделя
ются на спирально-плоскостные, спирально-конические и спирально-вин
товые. При клубкообразном типе навивания наблюдается закономерное либо 
незакономерное расположение камер.

Спирально-плоскостные раковины различаются между собой формой 
поперечного сечения оборотов и степенью их перекрывания (рис. 89). 
Если обороты только соприкасаются и снаружи видны все предьщущие обо
роты, то раковина называется эволютной. Если последний оборот полнос
тью перекрывает предпоследний, а значит, и все предьщущие, то раковина 
называется инволютной. В этом случае снаружи виден только последний обо
рот, а их действительное число можно определить только на разрезе ракови
ны. При частичном перекрывании оборотов вьщеляются переходные вари
анты: полуинволютные и полуэволютные раковины. Внешне инволютные 
раковины выглядят как монетовидные, если диаметр раковины значительно 
больше ширины (Д >> Ш), линзовидные (Д > Ш), шаровидные (Д = Ш) и 
веретеновидные (Д < Ш).

Спирально-конические и спирально-винтовые раковины различаются по от
ношению высоты раковрпіы к ширине основания. У спирально-винтовых ра
ковин на одном обороте могут наход иться две или три камеры и соответствен
но сбоку наблюдаются два или три ряда камер. Закономерное клубкообразное 
навивание характеризуется расположением камер в нескольких взаимно пе-
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Отряд Allogromiida

Рис. 90. Отряд Allogromiida ( б , —Q). 
а — Allogmmia (Q); б — ChiUnosaccus (Q)\ в — Chitinolagena (О,) {Treatise..., С, 1964)

ресекающихся плоскостях. Между плоскостями сохраняется постоянный угол 
{мшіиолиновый тип).

Размеры раковин фораминифер колеблются в значительных пределах. 
Наряду с микроскопическими формами (размеры не превышают 0,02— 
0,05 мм), встречаются и «гиганты» (5 см и более). Существует условное раз
деление фораминифер на мелкие и крупные. К последним относятся фузу- 
линиды, нуммулитиды и некоторые агглютинированные астроризиды.

Систематика фораминифер. По комплексу рассмотренных признаков сре
ди фораминифер выделяют от 13 до 52 отрядов. Ниже будут рассмотрены 
только наиболее важные: Allogromiida (Cj-Q ), Astrorhizida ( С - Q), 
Ammodiscida (С—Q), Lituolida (С—Q), Trochamminida (С—Q), 
Palaeotextulariida (D—Р), Textulariida (Т—Q), Ataxophragmiida (Tj-Q), 
Endothyrida (Dj-K), Fusulinida (С—Р), Lagenida (С—Q), Miliolida (С—Q), 
Rotaliida (T^-Q), Buliminida (J—Q), Globigeriiiida (Jj-Q), HeteroheIicida (К— 
Q), Nummulitida (К;—Q).

Отряд Allogromiida (греч. alios — различный, иной; лат. groma — палоч
ка). Раковина однокамерная, трубчатая или шаровидная, стенка секрецион- 
ная, органическая, иногда с примесью агглютинированных частиц (рис. 90). 
Бентос — свободный или прикрепленный. Аллогромииды в эволюционном 
отношении представляют собой наиболее примитивный отряд фораминифер. 
Поздний кембрий — современность. Их предками являлись безраковинные 
формы, возникшие, видимо, в венде, а возможно, и ранее.

Отряд Astrorhizida (греч. aster — светило, звезда; rhiza — корень). Рако
вина агглютршированная, обычно кругшозернистая, однокамерная, различ
ной формы: звездчатая, палочковидная, разветвленная, округлая и др. 
(рис. 91). Устье простое, одно, два или несколько. Астроризиды обитают в 
морях на различных глубинах, ползая по дну или прикрепляясь к субстрату.
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Отряд Astrorhizida

Рис. 91. Отряд Astrorhizida ( € —Q). 
а — Axhvrhiza (O^-Q); б — KIiabclarrmiina(VZ-Q)-, в — Saccammina (S -Q ) (Treatise..., С, 1964)

Некоторые астроризиды достигают в северных морях значительных разме
ров (до 2—3 CM в длину) и при массовых поселениях на дне слагают значи
тельную часть осадка, например образуя рабдамминовые пески. Кембрий — 
современность.

Отряд Ammodiscida {Amman — египетское божество со спирально свер
нутыми рогами; греч. discos — диск, плоский круг). Раковина агглютиниро
ванная, разнозернистая, двухкамерная (рис. 92). Первая камера шаровидная, 
вторая трубчатая, прямая либо неправильно-клубкообразная или спирально
плоскостная. Устье простое, конечное или в основании септальной поверх
ности. Аммодисциды обитают в морях на различных глубинах, ведя бентос- 
ный, свободный и очень редко прикрепленный образ жизни. Кембрий — 
современность.

Отряд Lituolida (лат. Htuus — жезл древнеримского предсказателя буду
щего). Раковина агглютинированная, от тонко- до крупнозернистой, мно-

Отряд Ammodiscida

Рис. 92. Отряд Ammodiscidct (G —Q),
я, б — AttitnotIixciJS ( E - Q ) :  а — вид сбоку, б — вид со стороны устья; в — Gloinoxpirella (С ,—N,); 

 ̂— Ghtridxpira (С — Q); д — Hyperammina (P Z -Q ) (Trealise..., С, 1964; Рокоту, 1958)
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Отряд Lituolida

Рис. 93. Отряд Lituolida (С—Q). 
а — Reophax (С—Q), вид сбоку; б ,в  — Lituola (Kj): б — вид сбоку, в — вид со стороны ситовидного 

устья (у); г, д — Haplophragmoides (С—Q): г  — вид снизу, д — вид сбоку (Treatise..., С ,1964)

гокамерная, однорядная, прямая (или изогнутая) либо спирально-плоско
стная, реже гетероморфная: клубкообразная или спиральная на ранней ста
дии и прямая однорядная — на поздней (рис. 93). Устье простое либо сито
видное, конечное или щелевидное, расположенное в основании септальной 
поверхности. Бентос свободный и редко прикрепленный. Карбон — совре
менность.

Отряд Trochamminida (греч. trochos— колесо; am m os— песок). Раковина 
агглютинированная, многокамерная, спирально-коническая (трохоидная) со 
слабо выступающей макушкой (рис. 94). Камеры овальные сверху, округлые 
сбоку и округленно-треугольные снизу. Простое щелевидное устье распола
гается на нижней («брюшной») стороне. Бентос — свободный или прикреп
ленный. Карбон — современность.

Отряд Palaeotextulariida (греч. palaios — древний, плюс родовое название 
Textularia). Раковина известковая, с примесью агглютинированных частиц, 
многокамерная, спирально-винтовая, двухрядная на всех стадиях или толь
ко на ранней (рис. 95). Стенка преимущественно двухслойная, с толстым ра
диально-волокнистым внутренним и зернистым (гранулярным) наружным 
слоем. Устье простое, находящееся у внутреннего края септы, на одноряд-

Отряд Trochamminida

Рис. 94. Отряд Trochamminida (С—Q). 
а—в — Trochammina (С—Q): а — вид сверху, б — вид сбоку, в — вид снизу {Treatise..., С, 1964)
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Отряд Palaeotextulariida

Рис. 95. Отряд Palaeotextulariida (D  — Р).
~  Polaeotextularia (С — Р): о — вид сбоку, б  — вид со стороны устья, в — продольное сечение 

раковины, видна двухслойная стенка; г - е  -  Climacammina (С -  Р): г -  вид сбоку, с) -  вид со сто
роны ситовидного устья, е — продольное сечение раковины, видна двухслойная стенка

(Treatise..., С, 196^

Отряд Textulariida

Рис. 96. Отряд Textulariida (Т — Q).
а , б ~  Textularia (Р -  Q): о — вид сбоку, 5 -  ввд со стороны устья (у); в, г -  Bigetieiitia (Р  ̂ -  Q): s  -
макросферическая; г -  микросферическая особь (Treatise.....  С. 1964; Основы палеонтологии T I

1959)
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Отряд Ataxophragmiida

Рис. 97. Отрад Ataxophragmiida (T^-Q ).
а, б — VemeuiUna (J, — К): а — вид сбоку, б — ввдсо стороны устья; в, г  —AtaxophragmiumQL^, вид

сбоку (Treatise..., С, 1964)

НОЙ стадии у диморфной раковины — ситовидное. Бентос свободный. Де
вон — пермь.

Отряд Textulariida (лат. textularis — сплетенный). Раковина агглютини
рованная, средне- и мелкозернистая, многокамерная, на всех стадиях двух
рядная спирально-винтовая или диморфная: двухрядная на ранних и одно
рядная на конечных стадиях (рис. 96). Простое либо ситовидное устье 
располагается в основании септальной поверхности или занимает конечное 
положение. Текстулярииды ведут бентосный свободный образ жизни. Три
ас — современность.

Отряд Ataxophragmiida (греч. а — отрицание; taxo — приводить в поря
док; phragma — изгородь, огораживать). Раковина агглютинированная, мно
гокамерная, трехгранной уплощенной субшаровидной или шаровидной фор
мы. Камеры располагаются по винтовой спирали обычно в три ряда или 
наращиваются по конической спирали (рис. 97). Иногда встречаются ди- или 
триморфные раковины. Устье простое или сложное. Представители атаксоф- 
рагмиид обитают в нормально-морских и солоноватоводных бассейнах. Сво
бодный, реже прикрепленный бентос. Поздний триас — современность.

Отряд Endothyrida (греч. endon — внутри; thyra — дверь, перегородка) 
представлен секреционными известковыми многокамерными раковинами. 
Для эндотирид характерно спирально-плоскостное или почти спирально-

Отряд Endothyrida

Рис. 98. Отрад Endothyrida (D ,—К).
а — CbemyshineUa (К,); б—г — Endothyra (С); б — вид сбоку, в — вид со стороны устья, г — схема 
поперечного сечения, видна клубкообразная начальная стадия (Ocwoffw «олео«отологг/г/, Т. 1, 1959;

Treatise..., С, 1964)
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О т р я д  F u s u l i n i d a
перегороЗка (септа) перегороЗок

поры

вторичные камеры 
'скуіаЗки перегороЗок

вторичные камеры
-T

сѳптальныи шов

Рис. 99. Отряд Fusulinida (С  -  Р).
а — схема строения веретеновидной раковины рода Pseudofusulhia; б—д — стенка раковины фу- 
(уличид; б — двухслойная в двух последних оборотах и однослойная в предыдущем, в — стенка 

двухслойная в последнем обороте и трехслойная в предыдущих, г  — трехслойная в последнем обо
роте п четырехслойная в предыдущих, д  — толстая двухслойная (альвеолярная) (Осіювы ііалеон- 
1110.10,4114. Т. I. 1959). Обозначения: вт — внуіренннй текториум; дф — диафанотека; к — кериоте- 

ка; HT — наружный текториум; н — протека; т — тектум; тр — палочковидные ірабекулы

О т р я д  F u s u l i n i d a
X

Рис. 100. Отряд Fusulinida (С — Р).
а, б — StaffeUa (P): а — внешний вид, б — продольное сечение; в — Fusuliiia (C j,), продольное 
сечение; г — Pseudofusuliiia (Pj), продольное сечение; д—з — Scliwageiina (Р )̂: д — внешний вид 
раковины, е — поперечное сечение, ж ,з — продольные (осевые) сечения, видны сечения волнис
тых перегородок (а—в, д, е — Раузер-Черноусова, Фуреенко, 1937; г, ж — Основы ііоііеонтологии, 
Т. I, 1959; 3 — Treatise..., С, 1964). Обозначения'. 1—111 — стадии веретеновидной (1), овальной (II), 

шаровидной (III) раковин; п — волнистые перегородки; х — хоматы
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Отряд Lagenida

Рис. 101. Отряд Lagenida (С —Q),
а—б — Lagena (J—Q): а — вид сбоку, б — вид со стороны устья; в—д — Nodosatia (J—Q): в, д — вид 
сбоку, г — вид со стороны устья; е , ж — Lenticulina (Т—Q): е — вид  со стороны септальной поверх

ности, ж — вид сбоку (Treat/se..., С, 1964)

плоскостное навивание с некоторым отклонением оси навивания в каждом 
последующем обороте (рис. 98). На конечных стадиях раковина может раз
ворачиваться, и возникают формы однорядные, иногда вторжшо-однокамерт 
ные. Стенка секреционно-известковая, обычно зернистая, двухслойная, из
редка с примесью агглютинированных частиц. Устье щелевидное или 
ситовидное. Поздний девон — мел.

Отряд Fusulinida (лат./Ы5Ы5 — веретено). Раковина крупная (около 1 см), 
секреционная, известковая, спирально-плоскостная, инволютная, вытяну
тая по оси навивания, веретеновидной (Д «  Ш), реже щаровидной (Д=Ш) 
формы. Перегородки низкие, широкие, обычно гофрированные в нижней 
части (рис. 99, 100). Складки соседних перегородок могут соединяться меж
ду собой, образуя вторичные камеры. Изучение фузуяішид непременно ве
дется в шлифах. Выделяется несколько типов строения стенки. Устье обыч
но единичное, находится в средней части септальной поверхности, реже 
встречается несколько устьев. По бокам устья могут располагаться дополни
тельные укрепляющие валики — хоматы) при наличии нескольких устьев 
окаймляющие их валики называются парахоматы. Фузулиниды существова
ли только в позднем палеозое, вели бентосный свободный образ жизни, хотя 
не исключено, что такие шаровидные формы, как Schwagerina s.Iato, приспо
собились к обитанию в пелагиали. Они были породообразующими организ
мами, давшими начало фузулиновым (раковины веретеновидные) и шваге- 
риновым (раковины шарообразные) известнякам. Карбон — пермь.

Отряд Lagenida (греч. Iagoena — узкогорлая буіыжа). Раковина секре
ционная, известковая, одно- или многокамерная, однорядная либо спираль-
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О т р я д  M i l i o l i  d a

Рис. 102. Отряд M iliolida (С — Q).
а—д — Quinqueloculina (К—Q): а, б — вид сбоку, в — вид со стороны устья, г — схема строения, д — 
поперечное сечение; е, ж  — Triloculina (f*j — Q) : e  — вид со стороны устья, ж — срединное попе
речное сечение; з—л — Pyrgo — Q); з , и — внешний вид, к, л — поперечное сечение микросфе- 
рической (к) и макросферической (л) раковины (а—в, з , и — Treatise,..., С, 1964; г, д — Glaessner, 

194S). Обозначения. I - V  — последовательно нарастающие камеры

но-плоскостная, инволютная (рис. 101). Стенка пористая, стекловидная. Ус
тье лучистое, конечное либо расположенное у верхнего края септальной по
верхности. Лагениды ведут свободный бентосный образ жизни, обитая в мор
ских бассейнах, иногда в солоноватоводных, а в исключительных случаях 
почти в пресных водоемах, вплоть до подземных вод. Карбон — современ
ность.

Отряд M iliolida (лат. milium — просо). Раковина секреционная, извест
ковая, многокамерная (рис. 102). Стенка непористая, фарфоровидная. Мно
гочисленные камеры располагаются в нескольких взаимно пересекающихся 
плоскостях, углы между плоскостями составляют 120, 144 или 180°; в после
днем случае раковина становится двусторонне-симметричной. В процессе 
роста угол между плоскостями соседних камер может изменяться, что позво
ляет выделять различные возрастные стадрш. Устье с зубовидным выступом, 
простое или ситовидное. Милиолиды ведут бентосный свободный образ жиз
ни. Они обитают преимущественно в морских условиях и предпочитают теп
ловодные бассейны, иногда слагают милиолиновые или билокулиновые кар
бонатные илы (в ископаемом состоянии известняки). Карбон — 
современность.
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Отряд Rotaliida

Рис. 103. Отряд Rotaliida ( T ^ - Q ) .
а, б — Rotalia (К^— f*̂ ): а — вид сверху, б — вид сбоку; в, г  — Elphidiwn (P^-Q): g — вид сбоку, г  — 
вид со стороны устья; д—ж — Ammonia (N —Q): д — вид сверху, е — вид сбоку, камеры округлые 
без острого перегиба — киля, ж — вид снизу, в центре — пупок (а—г — Treatise..., С, 1964; д—ж —

Основы палеонтологии. Т. 1, 1959)

Отряд Rotaluda (лат. rota — колесо). Раковина секреционная, известко
вая, многокамерная, спирально-коническая, изредка спирально-плоско- 
стная (рис. 103). Стенка раковины пористая. Устье о т о ,  обычно припут о- 
вое щелевидное. Роталииды ведут свободный бентосный образ жизни. 
Средний триас — современность.

Отряд Buliminida

а, б -

Рис. 104. Отряд Buliminida (J — Q).
Bulimina (Р—Q): а — вид сбоку, б — вид со стороны устья; в, г — Uvigerina (P^-Q): в — вид 

сбоку, г — вид со стороны устья {а—г — Treatise..., С, 1964)
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Отряд Globigerinida

Отряд
Heterohelicida

Рис. 105. Отряд Globigerinida (Ĵ  — Q).
п—« (Ildhigeiiiia (і* -Q): а ~  ішд сверху, б — вид со стороны устья, в — вид сверху, видны много
численные шипы; л — Orbulina (N —Q): г — видна только шарообразная камера, д — вскрытый 
■жісмнляр: видны предыдущие камеры, отвечающие стадии рода 
Olohigeniio\ е—з — Glohoivlalia (N —Q): е ~  вид сверху, ж — вид сбоку,
; вил сни:)у; и, к IIanIkeiiina (Р^), раковина в двух положениях;

Ji-Ii  - Gloholiuhcana (К )̂: ji — вид сверху, м — вид сбоку, іі — вид снизу 
(rt—W — Основы паяеонтояогии. Т. I, 1959; г — Беляева, 1964; д—н —

Treolise.., С, 1964). Обозначения: п — поры, у — устье

Рис. 106. Отряд Heterohelicida (К  — Q).
о, б Ilctcrohclix(K)-. раковина іідпух полож ениях; видно устье (у) 

(Trealise.... С, 1964)
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Отряд Buliminida (лат. bulla — пузырь). Раковина секреционная, извест
ковая, пористая, многокамерная. Округлые или угловатые камеры распола
гаются по винтовой спирали в два, три или много рядов (рис. 104). Устье пет
левидное, при наличии одного или нескольких зубов — арковидное. 
Свободный бентос. Юра — современность.

Отряд Globigerinida {пш. globus— тгф). Раковина секреционная, извест
ковая, многокамерная, спирально-коническая или диморфная: спирально
коническая на ранней стадии и шарообразная на поздней (рис. 105). Каме
ры нередко шарообразные, с многочисленными тонкими иглами, это 
приводит к резкому увеличению общей поверхности раковины при незна
чительном возрастании объема. Увеличение удельной поверхности при не
значительном возрастании объема обусловило планктонный образ жизни 
глобигеринид. Оседая после смерти на дно, раковинки глобигеринид входят 
в состав органогенных илов, образующю при фоссилизации глобигерино- 
вые известняки и мергели. Дно Мирового океана на 30% покрыто «голубым 
илом», который состоит из раковинок глобигеринид и кокколитофорид. За 
100 лет образуется слой от 0,5 до 2 см. Средняя юра — современность.

Отряд Heterohelicida (греч. heteros — другой, различный; helix — завиток). 
Раковина секреционная, известковая, пористая, многокамерная, спирально
винтовая двухрядная, на ранних стадиях нередко спирально-плоскостная 
(рис. 106). Стенки тонкие, обычно гладкие. Устье находится у внутреннего 
края септальной поверхности. Планктон и свободный бентос. Мел — совре
менность.

Отряд Nummulitida (лат. nummulos — монетка). Раковина крупная, сек
реционная, известковая, монетовидная (Д »  Ш), спирально-плоскостная, 
обычно инволютная, сжатая по оси навивания, реже циклическая (рис. 107). 
Строение циклической раковины показано на рис. 107, к. В экваториальной 
части наблюдаются более крупные камеры, а по бокам — мелкие боковые ка
меры. На поперечном разрезе экваториального диска (рис. 107, н, о) у мак- 
росферической особи видно циклическое расположение камер, а у микро- 
сферической особи на ранней стадии — спиральное, подобное Nummulites. 
Нуммулитиды являются наиболее крупными фораминиферами: их средние 
размеры 3—5 см, нередко и больше. Они вели бентосный свободный образ 
жизни, были породообразующими организмами, давшими начало нуммули- 
товым известнякам. Поздний мел — современность, расцвет — палеоген.

Образ жизни и условия существования. Современные фораминиферы оби
тают преимущественно в морях и океанах на всех глубинах и широтах, дос
тигая максимального разнообразия в неритовой области тропических морей 
и океанов. Они ведут бентосный свободный образ жизни, медленно пере
двигаясь по дну с помощью псевдоподий, реже — лежат на субстрате либо 
прикрепляются к нему; меньшинство фораминифер, и в первую очередь гло- 
бигериниды, являются планктонными формами.

Породообразующая роль. Среди агглютинирующих фораминифер поро
дообразующее значение имеют представители отряда Astrorhizida (рабдамми- 
новые пески и песчаники). Скопления секреционных известковых ракови
нок фораминифер приводят к образованию разлрічных известняков и 
мергелей, получивших названия по преобладанию того или иного рода или 
отряда: известняки милиолиновые, фузулиновые, швагериновые, нуммули- 
товые, глобигерино-глобороталиевые и т.д. Органогенные известняки яв-
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Отряд Nummulitida

Рис. 107. Отряд Nummulitida (K ^-Q ).
а —д — Nummulites (Р—N); а — схема строения раковины, б — вид сверху, в — вид сбоку, г  — попе
речное (экваториальное) сечение, д — продольное (осевое) сечение; е ,ж  — Assilina (P,.j): е — вид 
сверху, ж — вид сбоку; з , и — Operculina (K^-Q): з — вид сверху, и — вцд сбоку; к —о — Discocyclina 
(Pj.j): к — схема строения раковины, л — вид сверху, м — вид сбоку, виден бугорок в центре, и — 
поперечное (экваториальное) сечение макросферической особи с крупными прямоугольными ка
мерами, о — поперечное (экваториальное) сечение микросферической особи, в центре — спираль
ное навивание, по периферии — циклическое (а — Голев, 1964; н — Давиташвили, 1949; о — 
Treatise..., С, 1964). Обозначения: I — продольное (осевое) сечение; Il — поперечное (экваториаль
ное) сечение; бк — мелкие боковые камеры; км — камеры; кц — канальцы; лп — линии прикреп
ления перегородок; пг — перегородки; рш ~  шов радиальных перегородок; ст — столбики;

уц — углубление в центре

ляются хорошим строительным материалом. Они используются при строи
тельстве и для украшения зданий. Так, из фузулиновых известняков постро
ены многае здания и украшающие их колонны и скульптуры в Москве, Вла
димире и других городах. Нуммулитовыми известняками сложены многие 
египетские пирамиды.

Геологическая история. Геологическая история фораминифер уходит сво
ими корнями в докембрий (рис. 108). Формы, подобные AUogromiida и при
митивным Astrorhizida и Ammodiscida, видимо, появились не позднее венда.
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Рис, 108. Возможные родственные связи и геохронологическое 
распространение отрядов фораминифер

В палеозое развивались два параллельных ствола: с кембрия жили агглюти
нированные формы — Astrorhizida и Ammodiscida; в карбоне появляются ти
пичные секреционные известковые фораминиферы Lagenida и Miliolida. 
Наиболее важный отряд палеозойских вымерших фораминифер — Fusulini- 
da — ограничен только поздним палеозоем (С—Р). Мезозойский этап харак
теризуется появлением в триасе Textulariida и Rotaliida, в юре — Globigerinida, 
представители последнего отряда, а также некоторые возникшие в мелу 
Heterohelicida смогли освоить пелагиаль. В позднем мелу возник отряд 
Nummulitida; палеогеновые нуммулитиды имели раковину до 5—10 см в ди
аметре и были «гигантами» среди саркодовых.

Геологическое значение фораминифер велико и разнообразно: это одна 
из основных групп, используемых в биостратиграфии при создании зональ
ных схем. Верхний палеозой подразделяется на зоны на основании распре
деления фузулинид, мезокайнозой — по распределению секреционных из
вестковых фораминифер, среди которых важнейшее значение имеют 
планктонные Globigerinida, а палеоген также подразделяют по бентосным 
Nummulitida. Кроме того, по фораминиферам проводят палеозоогеографи- 
ческие реконструкции, восстанавливают колебания климата прошлого и кли
матические пояса, комплексы фораминифер используют как показатели глу
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бины (батиметрические зоны) и солености. Известковые породы, содержа
щие раковины фораминифер, нередко являются коллекторами стратифор- 
мных полезных ископаемых, таких, как нефть и газ.

Класс Радиолярии.
Classis RadioIaria

Hiiacc Radiohria  
Отряд Spumellaria 
Отряд Nassellaria

Общая характеристика. Класс Radiolaria (лат. radio- 
I u s -  лучик) представлен морскими планктонными 
саркодовыми с секреционным кремневым скелетом. 

Число современных видов в несколько раз больше (около 7000) видов иско
паемых (примерно 1000).

Цитоплазма радиолярий состоит из двух частей — экто- и эндоплазмы, 
разделенных органической центральной капсулой. В эндоплазме расположено 
ядро. В эктоплазме находятся симбионты — одноклеточные водоросли — зоо- 
ксантеллы и зоохлореллы. Кроме того, в эктоплазме рассеяны включения 
слизи и жира, которые уменьшают удельный вес радиолярий и способству
ют планктонному образу жизни. Радиолярии мельче фораминифер: их раз
меры колеблются от 40—50 мкм до 1 мм. От эктоплазмы радиально отходят 
длинные тонкие псевдоподии, имеющие опорную нить. Они служат для сбо
ра и частичного переваривания пищи. Помимо этого длинные псевдоподии 
увели^пшают поверхность клетки при незначительном возрастании объема, 
что важно при планктонном образе жизни. В целом радиолярии устроены 
сложнее, чем фораминиферы.

Скелет радиолярий состоит из аморфного кремнезема, он не сплошной, 
а сетчатый, ажурный, с иглами и шипами, максимально облегченный и при-

Рис. 109. Отряд Spumellaria (€? , О—Q). 
а, б — HeIiodiscus (Q): а — общий вид, б — разрез; в — Triacloma ? еопшіа Baumgartner (J,); г 
Cromyalraclus (Q), вскрыты внутренние эллипсоиды; д — Halesium sexangulum Pessagno (К,а1 

Kjt) (о, б, г — Палеонтология беепозвоночных, J962; в, д — Вишневекая, 2001)
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Рис. ПО. Юрско-меловые Nassellaria 
России,

а — Thanarla'} sp.; 6 — Squinobollum /osiilis  
(Squinabol); в — Pseudodictyomitra dSX.pentaco- 
Iaensis Pessagno; г — Ps. carpalica (Lozyniak); 
д — Xitus? plenus Pessagno; e — Neosciadiocapsa 

diabloensis Pessagno {Вишневская,2001)

способленный к парению в толще 
воды (рис. 109, 110). Вместе с тем 
кремневый скелет достаточно про
чен и успешно выполняет функцию 
защиты животного. Форма скелета 
радиолярий строго геометрична и 
удивительно разнообразна. У палео
зойских форм имеется внутренний 
скелет, сходящийся в центральной 
капсуле.

Принщіпы классификации и си
стематика. В основу разделения ра
диолярий на отряды положены форма и строение скелета. Систематика ра
диолярий дискуссионна. В упрощенном варианте можно выделять многоосные 
шарообразные Spumeliaria (6 ?, О—Q) и одноосные шлемообразные Nassellaria 
(T -Q ).

Отряд Spumellaria (лат. spuma — пена; еііа — уменьшительное оконча
ние). Скелет различной формы — от шарообразной до цилиндрической, со
стоящий из одной или нескольких органических и минеральных сфер и эл
липсоидов, вложенных одна в другую. Центральная сфера органическая, 
равномерно-пористая. От поверхности сфер отходят радиальные иглы с за
остренными или ветвящимися концами. Поверхность игл гладкая или с ра
диальной, а иногда сгшральной скульптурой. Скелет многоосный, реже од
ноосный, что зависит от степени сплющенности сфер и длины игл. 
Спумеллярии могут образовывать псевдоколонии. Формы стеногалинные, 
планктонные, иногда обитают на больших глубинах. Кембрий?, ордовик — 
современность.

Отряд Nassellaria (лат. nassa — носик, рыльце; еііа — уменьшительное 
окончание). Скелет одноосный, удлиненный, в виде треножника, шлема, 
реже цилиндра. Узкий конец раковины замкнут и обычно заканчивается 
шипом, а широкий, как правило, открыт. Нередко наблюдаются поперечные 
пережимы в количестве от 1 до 8. Центральная органическая капсула про
низана порами. Формы стеногалинные, планктонные, могут обитать на боль
ших глубинах. Триас — современность.

Образ жизни и условия существования. Радиолярии — стеногалинные орга
низмы, обитающие на всех глубинах вплоть до абиссали, ведут планктонный 
образ жизни, предпочитая тeплoвoд^^ыe бассейны. Известны формы эврибат- 
ные, живущие на разных глубинах, и стенобатные, приуроченные к опреде
ленным глубинам. Для некоторых радиолярий характерны суточные мигра
ции: ночью они могут подниматься к поверхности воды, а днем опускаться на 
глубины до 300 M и более. Миграции обусловлены периодами а к т т н о й  дея
тельности симбионтов — зооксантелл и зоохлорелл — в дневное и периодами
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дневное и периодами покоя в ночное время. Днем поглощается кислород, 
выделяемый симбионтами, усиливаются процессы метаболизма, что влечет 
«утяжеление» радиолярий и их постепенное погружение на глубину. Ночью 
за счет расходования накопленного, а также дыхания происходит процесс 
облегчения радиолярий, и к утру они всплывают.

Породообразующая роль. После смерти животного скелеты радиолярий 
опускаются на дно и входят в состав радиоляриевых илов. Кремневые поро
ды, образованные в значительной степени скелетами радиолярий, носят на
звание о-радиоляриты»-, кроме того, радиолярии принимали участие в форми
ровании таких кремневых пород, как яшмы, опоки и трепел.

Геологическая история. Радиолярии существуют с раннего палеозоя, не
достоверные находки Spumellaria в кембрии и несомненные с ордовика по
зволяют утверждать, что радиолярии существовали на протяжении всего фа- 
нерозоя. Вместе с тем интервал существования Nassellaria дискуссионен и 
скорее всего ограничен мезокайнозоем.

Тип Ресничные, или Инфузории. 
Phylum Ciliophora, или Infusoria

Современные Tintinnida (лат. tintinno — колокольчик) имеют тонкий про
зрачный органический (или органический с примесью агглютинированного 
материала) домик (панцирь) в виде конуса, бокала с различно отогнутым 
верхним краем (рис. 111). Они ведут планктонный образ жизни, над ракови
ной приподнимается венчик ресничек, при помощи которого осуществля
ется парение в толще воды. У ископаемых тинтиннид раковинка известко
вая (кальцитовая) — не исключено, что происходило замещение 
органического вещества минеральным. Ископаемые формы были впервые 
описаны под названием Calpionella (лат. саіраг— бочка, еИа — уменьшитель
ное окончание). В 1934 г. кальпионеллы были отнесены к тинтиннидам. Кро
ме известковых встречаются фосфатные и железистые раковинки микрогра-

V о UU U

Рис. 111, Ископаемы е тинтинниды  (T ^ -Q ) (сильно увеличены).
а, б — CalpioiieHa (J,—К,); в, г — Tintinmpsella (J^-K,); д — Remanilla (К,); е — тиитиннидовые 

известняки Италии (К,) {Southern TethysBiofacies, 19Щ
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туры. Исследования ископаемых тинтиннид из карбонатных отложений юры 
и мела позволили выделить последовательные комплексы, на основании ко
торых проводится расчленение разрезов и их сопоставление. Средний триас 
— современность. Имеются сведения о находках тинтиннид в породах силура 
Африки и Западной Европы.

^  Простейшие в упражнениях и задачах 

Морфология, классификация и систематика

Упражнение 1. Составьте схему систематического состава подцарства 
Protozoa, вписав названия недостающих таксонов (тип, класс) согласно схе
ме 4. Справа укажите классификационные признаки.

Схема 4
Систематический состав подцарства Protozoa

Тип

Класс

Подцарство Protozoa 

.....  Foraminifera

Классификационные признаки 
типов и классов

Упражнение 2. Составьте схему систематического состава класса Forami- 
nifera, вписав названия недостающих таксонов (отряд, род) согласно схеме 5.

Схема 5

Отряд

Род

Систематический состав класса Foraminifera

Класс Foraminifera 

\
Fusulinida 

Fusulina

Упражнение 3. Определите принадлежность данной раковины к одному 
из родов фораминифер, используя определительские ключи и объяснение 
морфологических признаков, приведенных на рис. 88 и 89.

Упражнение 4. Нарисуйте и опишите определенный экземпляр. На ри
сунке покажите основные признаки: а) способ образования и состав рако
вины; б) число камер; в) способ расположения камер; г) форму раковины; 
д) положение и строение устья; е) особые признаки, если таковые имеются. 
Дополнительно из учебников и лекций приведите сведения об образе жизни 
и условиях обитания, о породообразующей роли и геологическом возрасте.

Упражнение 5. Впишите изученные роды фораминифер в соответствую
щие типы раковин, руководствуясь схемой 6 . Если изучено меньшее число 
родов, то схему можно сократить и упростить, а если большее — расширить.

Упражнение 6. Составьте диагнозы отрядных категорий фораминифер в 
соответствии с планом описания (см. рис. 88, 89) и впишите их на заранее 
оставленное в тетради место. Для этого проанализируйте определенный, опи-
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Схема 6

Строение іиѵченііых родов фораминифер

Раковина

шаро- звезд- цилинд- одно- неправильно- ^.пирально- одио- 
видная чатая рическая рядная кллбкообразная п л о с к о с т н а я  рядная спиральная

спирально-

ж /
винтовая

(двухрядная)

Род

Отряд

правильно-
клубкообра.шая

камеры рас
полагаются в

винтовая плоскостях



Табліща 13
Сравнение отрядов класса Foraminifera

№ Признак

1

Способ образо
вания и состав 
раковины

Число камер

Способ располо
жения камер

Форма раковины

Особые признаки

Среда обитания и 
образ жизни

Породообразую
щая роль

Г еологический 
возраст

Названия изу- 
чершых родов

Примечание. Ответы на пункты № 3—5 желательно дополнить схематическими рисунками.

санный и зарисованный материал, а также привлеките дополнительные све
дения из лекций и учебников.

Упражнение 7. Составьте сравнительную таблицу отрядов класса 
Foraminifera. Для этого охарактеризуйте признаки, показанные в табл. 13. 
Если изучено больше или меньше отрядов, то таблица должна быть допол
нена или сокращена.

Упражнение 8. Составьте самостоятельно ключи для определения изучен
ных родов. Для этого используйте план огшсания (см. рис. 88 , 89) и резуль
таты предшествующих упражнений. Для более углубленного освоения темы 
материал можно расположить по типу не только шведского ключа, но также 
серийного (см. с. 510).

Среда обитания и образ жизни

Упражнение 9. Составьте текстовую схему, отражающую образ жизни фо- 
раминифер и радиолярий, сгругпшровав роды и отряды по следующим кате
гориям: бентос (свободный или прикрепленный) и планктон; солёность и глу
бина обитания. Используйте материал, изложенный на лекциях и в учебнике, 
а также просмотренный на лабораторных занятиях.
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Упражнение 10. Изобразите дно моря (бенталъ) и толщу воды (пелаги- 
аль) в соответствии с рис. 25. После этого разместите в виде схематических 
рисунков на дне и в толще воды изученные вами роды (желательно показать 
псевдоподии).

Упражнение 11. Определите глубину и биономическую зону обитания 
комплекса четвертичных бентосных фораминифер, используя метод совре
менного аналога (по данным Т.С.Троицкой и X.М.Саидовой). Задача дается 
в упрощенном варианте, без учета состава вмещающих отложений и специ
фики дна бассейна. Так, грубые осадки (галечники, гравий, пески, ракушеч
ники) указывают на шельф или на подводные поднятия. В случае тонких 
осадков задача в действительности еще более усложняется, так как такие 
осадки распространены начиная с шельфа и глубже.

Вид Глубина, M

E lphidium  subgranulosum  Asano 4 0 - 4 2 4
Е. SU binceriU tn  Asano 5 2 -2 0 5 6
Е. gunteri C ole 1 - 3 1 9
C ribroelph idium  g o esi Stschedrina 4 0 - 2 5 2
E lph id ie lla  a rc tica  (Parker et Jones) 1 0 -2 2 2
C assandra lim ba ta  (C ushm an et Hughes) 1 - 5 1 2

Решение задачи начинается с определения и анализа глубины обитания 
встреченного комплекса. При углубленном подходе следует учитывать, что 
имеются разные мнения о методике определения глубин. Одни полагают, что 
определение средних величин совместного существования является вполне 
достаточным и правомерным; по мнению других, для выяснения глубин бас
сейна следует в первую очередь опираться на первое появление этих видов.

и
t

о

и

Рис. 112. Параллельные ряды развития в различных группах известковых { 1 —4) 
и агглютинированных {5} фораминиф ер {Р о к о т у, 1951^
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Необходимо помнрпъ, что мелководные виды течениями могут быть пере
несены на большие глубины.

Эволюция

Упражнение 12. Подберите примеры, иллюстрирующие биогенетический 
закон у фораминифер, особое внимание обратив на микросферические осо
би. Проанализируйте изученные вами роды. Вьщелите те роды, у которых в 
ходе онтогенеза прослеживается повторение признаков предков; опишите 
диморфные и триморфные раковины. Результаты упражнения представьте 
в виде группировок: предок потомок.

Упражнение 13. Проанализируйте параллельные ряды развития раковин, 
показанные на рис. 112. Опишите исходный тип раковин для всех пяти групп. 
Перечислите морфологические преобразования, благодаря которым появи
лись диморфные раковины, изображенные в среднем горизонтальном ряду 
и конвергентно сходные однорядные раковины в верхнем ряду. Укажите мор
фологические признаки, которые привели к образованию гетероморфных и 
конвергентно сходных однорядных раковин.

Упражнение 14. Проанализируйте возможные родственные связи отря
дов фораминифер, приведенных на рис. 108. Предложите более упрошенный 
вариант исходя из изученного фактического материала.

Зоологическая номенклатура

Упражнение 15. Напишите на примере видов Fusulina cylindrica Fischer и 
Schwagerina princeps (Ehrenberg) более высокие таксономические единицы от 
рода до царства. Укажите, чем название вида отличается от названий более 
высоких таксонов и почему во втором случае фамилия автора заключена в 
скобки.

Упражнение 16. Проанализируйте названия отрядов фораминифер и ука
жите окончание, принятое для этого таксона.

Геохронология

Упражнение 17. Составьте геохронологическую таблицу распространения 
изученных отрядов фораминифер в соответствии с рис. 108. Для каждого изу
ченного отряда проведите линию от момента появления отряда до его исчез
новения. Используйте сведения, приведенные в уче.бнике, на лекциях, и ре
зультаты упражнения 14.

Упражнение 18. Определите возраст отложений по комплексу форами
нифер, состоящему не менее чем из четырех форм. Например, встречены 
RotaIia, Lepidocyclina, Globigerina, Elphidium. Необходимые сведения о време
ни существования каждого рода возьмите из учебника, а затем установите 
интервал их совместного существования.

Упражнение 19. Определите возраст комплекса ископаемых форамини
фер Северного Кавказа, изображенных на рис. ИЗ. Для этого, используя 
учебники, лекции и результаты лабораторных работ, установите родовую при
надлежность и время существования каждого рода. После этого определите 
интервал совместного существования форм, входящих в рассматриваемый 
комплекс.
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Рис, 11.1 Комплекс ископаемых ф орамнниф ер С еверного Кавказа {G laessner, 1945). 

1—15 -  рііковііпы секрсцііонные и чпестковые; 16—1 7 — раковины агглютинированные

Таблица 14
А ііалів комплекса фораминііфер

Систематический 
состав комплекса

Геологический
возраст

Образ
жизни

Условия обитания
Глубина Температура Соленость

1.
2.
3.
4.
5.
6.
7.

Примечание. Заключеіше по комплекс^': укажите геологическіпі возраст, биономическую 
область, юіиматичесюш пояс.

Упражнение 20. Проведите анализ установленного вами комплекса фо- 
раминифер согласно табл. 14. Комплекс фораминифер извлекается из порош
ка, отмытого из конкретных отложений. Прежде всего необходимо опреде
лить систематический состав кохтлекса. Данное упражнение является для 
фораминифер заклювдтельным. Оно включает в себя все три раздела: «Сис
тематика» (определение систематического состава), «Геологический возраст» 
и «Образ жизни и условия обитания» (определение глубины и биономичес- 
кой области обитания, температурного режима, климатического пояса и т.д.).
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? Заключительная контрольная

Вариант 1. Ответьте на 10 вопросов, выбрав правильный ответ из четы
рех предложенных;
I. Когда существовал отряд Globigerinida?

1. D - ныне. 2. G - ныне. 3. J - ныне. 4. С—ныне.
II. У какого рода раковина агглютинированная?

1. Lenticulina. 2. Ammonia. 3. Triloculina. 4. Ammodiscus.
III. Какой род ведет планктонный образ жизни?

1. Rhabdammina. 2. Lagena. 3. Globigerina. 4. Nummulites.
ГѴ. Для какого рода характерна спирально-коническая раковина?

Textularia. 2. Nummulites. 3. Nodosaria. 4. Ammonia.
V. У инволютной раковины последний оборот перекрывает предыдущий:

1 — частично, 2 — менее чем наполовину, 3 — более чем наполовину, 
4 — полностью.
VI. В основу деления подцарства простейших на типы положено:

1 — строение раковины, 2 — размеры клетки, 3 — способ питания, 4 — 
строение органелл движения.
VII. Какой скелет у NasseIlaria?

1 — целестиновый, 2 — роговой, 3 — кремневый, 4 — известковый.
VIII. У какого рода раковина многокамерная?

1. Triloeulina. 2. Lagena. 3. Ammodiseus. 4. Saeeammina.
IX. Назовите вымерщий отряд:

1. Fusuliiiida. 2. Textulariida. 3. Astrorhizida. 4. Rotaliida.
X. Какой род является породообразующим?

1. Quinqueloculina. 2. Ammodiseus. 3. Lagena. 4. Nummulites.
Вариант 2 (обратная задача). Составьте самостоятельно контрольную из 

10 вопросов по образцу первого варианта. Для каждого вопроса подберите 
один правильный ответ и три неправильных, желательно правдоподобных. 
Вопросы должны быть разнообразными и соответствовать содержанию прой
денного материала. Эта контрольная может быть дана в качестве домащнего 
задания, а может быть предложена во время зачета или коллоквиума.

ПОДЦАРСТВО МНОГОКЛЕТОЧНЫЕ. 
SUBREGNUM METAZOA

TlodnapaneoMetazoa К подцарству Metazoa (греч. meta — между, после; 
Надраздея Pavazoa _  жиВОТНЫе) ОТНОСЯТСЯ ЖИВОТНЫе, ТеЛО КОТОрЫХ

Надраздел EumeWzoa СОСТОИТ И З  болЬЩОГО Ч И С Л а КЛеТОК, СЛагаЮЩИХ ТКаНИ
И органы и вьтолняющих различные функции. По уровню строения Metazoa 
подразделяют на два надраздела: Parazoa — Примитивные и Eumetazoa — На
стоящие многоклеточные. Для выявления связей внутри подцарства важней- 
щее значение имеют данные эмбриологии — науки о развитии зародьша, так 
как именно на ранних стадиях закладываются основные черты того или ино
го т іта . У Parazoa в эмбриогенезе не формируются зародышевые лиетки, а у 
Eumetazoa образуются 2 или 3 зародьшіевых листка, которые дают начало раз
ным тканям и органам.
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НАДРАЗДЕЛ ПРИМИТИВНЫЕ МНОГОКЛЕТОЧНЫЕ. 
SUPERDIVISIO PARAZOA

Надраздел Parazoa Примитивные многоклеточные (греч. р а г а  — возле,
Тип Porifeva рядом; z.oa — животные) не имеют стабильной диф-

Turi Archaeocvatln ,ференциации клеток как по морфологии и функции, 
так и по положению в теле животного (рис. 114), поэтому у них отсутствуют 
ткани и органы, а в эмбриогенезе не формируются зародышевые листки. Это 
водные животные, ведущие неподвижный донный образ жизни. Они явля
ются биофильтраторами и получают пишу вместе с током воды, отцеживая 
ее; им свойственно пристеночное и внутриклеточное пищеварение, что сбли
жает этот надраздел с простейшими. К надразделу Parazoa относят два типа: 
Porifera и Archaeocyathi. Второй из названных типов является вымершим, по
этому со строением мягкого тела примитивных многоклеточных можно по
знакомиться только на примере типа Porifera.

Тип Пориферы, или Пороносцы. 
Phylum Porifera

TUn Porifera Тип Porifera (лат. porus — пора, проход; fero — носить)
Kjmcĉ ŝ а объединяет морских и пресноводных неподвижных
^ m cc SpMnclozfa ДОННЫХ МНОГОКЛеТОЧНЫХ ЖИВОТНЫХ, имеющих Opra- 

JCiacc Reeepiaeuiita нический, минеральный ИЛИ смешанный скелет. Ми
неральный скелет, кремневый или известковый, со

стоит из иголочек — спикул и, редко, зерен. Тело содержит воротничково-жгу- 
тиковые клетки (хоаноциты). Пороносцы — фильтраторы, их тело прониза
но многочисленными каналами и полостями, которые снаружи и внутри от
крываются порами, с чем связано название типа. Этот тип разделяют на три 
класса; Spongia, Sclerospongia и Sphinctozoa. Последние два класса являются 
в основном ископаемыми. Нередко в состав порифер включают и класс Re- 
ceptaculita. В связи с тем что основу типа составляет класс губок, иногда на 
равных правах с Porifera используют в качестве синонима название Губко- 
вые (Spongiata).

Класс Губки.
Classis Spongia

K jacc  Spongia Общая характеристика. Класс Spongia (греч. spongos —
Подкласс Siiieisporigia рубка) объединяет морские и пресноводные, колони- 
Подкласс Calcisponsicj ^^ * альные и одиночные организмы, у которых нет обо

собленных тканей и органов. Они имеют шарообразное, кубковидное, гри
бовидное и цилиндрическое «тело», но нередко это комковатые образования 
или наросты на твердом субстрате. У некоторых губок «тело» имеет стебель 
и корневидные образования. Значительную часть тела губки составляет ме- 
зохші {мезоглея) — бесструктурное вещество, состоящее из различных клеток 
и их вьщелений. Мезохил располагается между наружным слоем покровных
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Рис. 114. Схема клеточных транс
формаций у губок ( а —и) и строение  
губки асконоидного варианта (к).

а — хоаноцит (воротничково-жгутико- 
вая клетка); д — пинакоцит (покровная 
клетка); и — амебоцит (амебовидная 
клетка); б—г, е—з — трансформация 

клеток

У с т ь е

Центральная 
полость  

с хоаноцитами

Ам ё6ои,иты

Породит

клеток (пинакоциты) и внутрен
ним слоем воротничково-жгу- 
тиковых клеток (хоаноциты). В 
нем в основном находятся аме
бовидные клетки {амёбоциты) и 
клегш-сюіеробласты, формиру
ющие спикулы (см. рис. 114).
Спикулы (лат. spiculum — острие, 
стрела) представляют собой раз
нообразные игольчатые образо
вания. Они могут быть рассеяны 
в мезохиле либо срастаться меж
ду собой, образуя внутренний 
каркас — скелетную решетку, 
которая создает снаружи внешний уплотненный покровный слой. Спикулы 
нередко выступают за пределы поверхности тела. Высота губок колеблется от 
нескольких миллиметров до 1,5 м.

Губки ведут прикрепленный образ жизни, реже свободнолежащий или 
зарывающийся. Они получают пищу вместе с током воды, поэтому один из 
основных признаков этого класса — наличие каналов и пор, полостей-ка
мер, образующих единую фильтрационную систему, пронизывающую тело 
животного. Эта система получила название канальной, либо водно-сосуди
стой, или ирригационной-, по степени ее сложности выделяют три варианта; 
асконоидный, сиконоидныйи лейконоидный, преобладают два последних 
(рис. 115).

Вода с пищевыми частицами попадает в тело губки через множество мел
ких отверстий — пор (входящих пор), расположенных на внешней поверх
ности тела губки. В простейшем случае {асконоидный вариант) вода с пище
выми частицами из входящих пор попадает в центральную полость, 
выстланную воротничково-жгутиковыми клетками, а оттуда выходит вверх 
через отверстие — устье {оскулюм) — за пределы губки. Ток воды создается 
за счет направленного винтообразного колебания жгутиков в сторону цент
ральной полости и разницы давления воды на входе и выходе. В других слу
чаях {сиконоидный вариант) вода с пищевыми частицами через поры попада
ет сначала в приводящие каналы, а затем в многочисленные камеры с 
хоаноцитами; из камер вода выводится в центральную полость через круп
ные выводящие поры. В наиболее сложном варианте {лейконоидный) вывод
ной ток воды также идет по системе каналов, и камеры с хоаноцитами из по
лузамкнутых превращаются в замкнутые.
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Рис. 115. Класс Spongia (R?, V —Q).
а - схема строения современной губки; б—ж — іри варианта ирригационной системы !"убок в про
дольном и поперечном сечениях: б, в — асконоидный, л — сиконоидный, е, ж — лейконоид- 
иый (стрелками покамн ток воды). Обозначения: к — полости и каналы; пв — крупные поры; 

піі — мелкие поры; ст — стебель; т — тело; у — устье центральной полости

Воротничковые клетки могут, захватывая пищевые частицы, терять сна
чала жгутик, затем воротничок и превращаться в амебовидные клетки (см. 
рис. 114), которые, погружаясь в мезохил, осуществляют внутриклеточное и 
пристеночное пищеварение. Ирригационная система осуществляет захват пи
щевых частиц, их частичное переваривание, газообмен и выброс отфильтро
ванной воды за пределы тела губки. Помимо ирригационной системы у губок 
имеется только половая, все остальные системы, в том числе и нервная, от
сутствуют. Наличие минеральных иголочек и токсичные продукты метаболиз
ма (обмена веществ) приводят к тому, что современных губок используют в 
пищу только некоторые рыбы и морские звезды.

Состав скелета минеральный, органический или смещанный. Минераль
ный скелет подразделяется на известковый (СаСО^) и кремневый (SiOj WĤ O, 
аморфный кремнезем). Форма минеральных спикул чрезвычайно разнооб
разна, основными являются одно-, трех-, четырех- и многоосные сткулы. 
Внутри каждого из названных типов имеются дополнительные варианты (до 
800 модификаций). Органический скелет состоит из спонгина — белкового со
единения, близкого к коллагену связок. Спонгиновый скелет имеет форму 
нитей, волокон или пленок, различно соединенных друг с другом и с мине
ральными спикулами.

При срастании спикул формируются скелетные решетки трех основных 
типов: фаретронный, диктиональный и литистидный. У первого типа спи-
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Отряд Triaxonida

M C

Рис. 116. О ф я д  Tiiaxonida (R?, V —Q): строение спикул и пространственной реш ет
ки.

а—в — трехосные спикулы с шестью (о) и пятью {6, в) лучами; г ,д  — диктиональная решетка: г — 
с перекладинами-лихнисками, д — без них; а—д — сильно увел. Обозначения: лх — лихниски, или 

фонарные спикулы; мс — разрозненные микроспикулы; ор — органическая нить

кулы известковые, у второго и третьего — кремневые. Скелет из сросшихся 
спикул имеют 15% современных губок. Внутри пространственной скелетной 
решетки могут быть рассеяны более мелкие спикулы (рис. 116). Они получи
ли название микроскяеры (размеры до 10— 100 микрон) в противоположность 
более крупным спикулам — макросюіерам (от долей мм до 3 см и более). Фор
ма микросклер {микросткул) более разнообразна, чем форма макросклер {мак- 
роспикумы или просто спикулы). При срастании спикул иногда происходит 
слияние их концов либо «склеивание» минеральных иголочек органическим 
веществом — спонпшом, который может обволакивать минеральные спику
лы и снаружи. У значительной части губок имеется смешанный кремнеорга
нический (кремнероговой) скелет.

Итак, по уровню организации и особенно по способу свойственного им 
внутриклеточного пищеварения и дыхания губки стоят на самой низкой сту
пени эволюции многоклеточных. Наличие воротничково-жгутиковых кле
ток, создающих ток воды через тело, свидетельствует о том, что предками 
губок были какие-то докембрийские колониальные воротничковые жгути
коносцы из подцарства простейших. Некоторые рассматривают губки не как 
настоящие многоклеточные, а только в качестве колониальных протистов.

Принципы классификации и систематика. Систематика губок основана на 
составе скелета, форме спикул и типе пространственной скелетной решет
ки. Объем и название подклассов и отрядов до сих пор дискуссионны. Мы 
рассматриваем класс губок в составе двух подклассов; SiIicispongia и 
Calcispongia.
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Подкласс Кремневые губки. 
Subclassis Silicispongia

Подкласс SiUcispongia 
Отряд Triaxonida 

Отряд Tetraxonida

Подкласс Silicispongia (лат. silix, — кремень: греч. 
spongos — губка) включает губок, у которых скелет 
кремневый, кремнероговой, роговой, реже агглюти

нированный; известно и некоторое число бесскелетных форм. Внутри крем
невых спикул имеется органическая осевая нить. Самыми многочисленны
ми являются кремнероговые губки. Строение скелета положено в основу 
выделения нескольких отрядов, два из которых являются наиболее общепри
нятыми. Рифей?, венд — современность.

Отряд Triaxonida (греч. Ih — три; axis — ось;), или Hexactinellida s. str. 
{hex — шесть; akfis, род. п. akiinos — луч). Развиты макросклеры и микроскле
ры. Макросклеры представлены трехосными — шестшіучевыми спикулами, 
микросклеры имеют разнообразное строение. Все три оси шестилучевой спи- 
кулы взаимно перпендикулярны друг другу. В случае редукции одного луча 
возникает пятилучевая спикула. Если исчезает одна из осей, возникает дву
хосная — четырехлучевая спикула, при потере двух осей появляется одноос
ная спикула (см. рис. 116). Такие редуцированные спикулы, производные от 
шестилучевых, обычно развиты у внешнего покрова тела губок. Этот покров 
{дермальная мембрана) пронизан порами. Трехосные — шестилучевые спи
кулы могут срастаться в правильный каркас с прямоугольными ячейками, по
лучивший название «диктиональная решетка» (греч. dictyon — решетка). Та
кие решетки иногда осложнены дополнительными перекладинами — лихнисками, 
образующимися в местах пересечения осей. Большинство триаксонид — оди
ночные формы разнообразного облика и размеров (рис. 117). Современные 
триаксониды обитают только в бассейнах с нормальной солёностью. Они 
имеют в среднем размеры 30—40 см в высоту, ведут донный, прикреплен
ный или CBOбоднолежащий образ жизни и встречаются преимущественно на 
глубинах 500—1000 м, но могут встречаться в абиссали, денсали и ультраабис
сали. Рифей?, венд — современность.

Отряд Triaxonida
г

Рис. П 7. Отряд Triaxonida (R?, V —Q).
а — Ventiiculites (К^); б — Etheridgea (К^); в — Coeloptychium (Kj); г — диктиональная решетка с лих- 
нисками, вид сверху, увел. Обозначения: лх ~  лихниски; п — поры; уг — углубления между

складками тела
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Отряд Tetraxonida (греч. tetra — четыре; axis — ось). Развиты макро- и 
микросклеры. Макросклеры представлены четырехосными — четырехлуче
выми и одноосными — двухлучевыми сітикулами. Микросклеры только двух 
вариантов или отсутствуют. У некоторых форм в местах срастания спикул воз
никают утолщения, что приводит к формированию прочной пространствен
ной решетки, характерной для группы каменистых, или литистидных, губок 
(греч. Hihos — камень). Спикулы с утолщениями на концах называют десма- 
MU- Обычно это четырехосные, реже — одноосные спикулы (рис. 118). Тет- 
раксониды представлены разнообразными колониальными и одиноадыми 
формами, нередко с довольно толстым внещним корковым слоем. Тетрак- 
сониды преимущественно обитатели щельфа, почти не выносящие опресне
ния.

Особый интерес представляют сверлящие губки рода CHona и близких к 
нему родов. Их личинки поселяются на твердых, преимущественно извест
ковых субстратах, представленных отмерщими кораллами, раковинами уст
риц и т.д. В процессе роста губки оказывают химическое и механическое воз
действие на субстрат, отчего в нем возникают разнообразные углубления 
(пустоты и каналы). Химическое влияние оказывает углекислый газ, кото
рый выделяется при клеточном дыхании. Основная часгь СО^, уходя через 
устье губки, растворяется в воде, а другая, выделяемая клетками при контакте 
с известковым субстратом, «сверлит» его. Кремневые спикулы усиливают 
«разрыхление» и «разъедание» субстрата, отчего возникают «ходы и норы». 
Взрослая CIiona возвышается над субстратом на высоту до 30 см, а «сверле
ние» продолжается только подошвенными разрастаниями. Ископаемые сле
ды «сверления» известны с ордовика. Они указывают на близость береговой 
линии и мелководье (не глубже 100 м).

Отряд Tetraxonida

Рис. 118. Отряд Tetraxonida (R?, V —Q),
а—в ~  Astylospoiigia (О—S): а — внешний вид, б — продольный разрез с каналами (кл), в — литис- 
тидная решетка; г—е — Siphouia (К )̂: г — четырехосные спикулы, гладкие и с утолщениями, силь
но увел., д — внешний вид, е — продольный разрез с каналами; ж — створка устрицы, разру

шенная сверлящими губками
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представители отряда Tetraxoiiida встречаются в бассейнах нормальной, 
реже пониженной солёности, обычно на мелководье, не глубже 600 м. Ри- 
фей?, венд — современность.

Подкласс Известковые губки. 
Subclassis Calcispongia

Подкласс Calcispongia (лат. calx, род.п. calcis — мел, известь; греч. 
spongos — губка) включает одиночные и колониальные губки высотой менее 
10 см, обладающие известковыми сгткулами одноосного, трехосного трех
лучевого и четырехосного четырехлучевого вариантов (рис. 119). Размеры 
спикул по сравнению с кремневыми небольшие, от долей миллиметра до 3 см. 
У ископаемых губок трехосные трехлучевые спикулы слипаются в минераль- 
ные волокна — фибры, которые, срастаясь, образуют каркас с неправиль- 
ныші ячейками, называемый фаретроннойрешеткой. У современных губок 
трехосные трехлучевые спикулы формируют правильный каркас с шести
угольными ячейками. Известковые губки существуют в нормально-морских 
и солоноватоводных бассейнах различных широт, встречаясь на глубинах О— 
30 M и редко до 200 м, не выходя за пределы сублиторали. Бентос прикреп
ленный, реже — свободнолежащий. Силур?, девон — современность.

Геологическая история. Достоверная геологическая история губок просле
живается начиная с венда, хотя, видимо, они возникли раньше. В рифее и 
венде найдены игольчатые образования, напоминающие спикулы губок. Воз
можно, эти находки относятся к докембрийским губкам, однако полной уве
ренности в этом нет, и поэтому они получили название «спикулиты». Не ис
ключено, что спикулиты являются игольчатыми минералами. В венде кроме 
отпечатков сеток обнаружены органические молекулы (хемофоссилии), ха
рактерные для губок. Ископаемые губки столь трудно поддаются изучению.

Подкласс Calcispongia

Рис. 119. Подкласс Calcispongia (S?, D —Q).
а — одноосные, трехосные тре.хлучевые и четырехосные четырехлучевые спикулы, сильно увел.; 
б — Monotheles (К); в — Slellisporigia (Р?, Т —К); г, й — Peronidella (Т—К): г  — фаретронная решетка,

сильно увел., д — внешний віш
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что в некоторых музеях они хранятся под названием «Проблематика». Крем
невые губки существуют с венда и по настоящее время, тогда как известко
вые, видимо, появились в силуре, а достоверно указываются с девона.

Современные губки обитают во всех климатических зонах в морских, со
лоноватоводных и пресноводных бассейнах, на глубинах от О до 6000 м и бо
лее, вплоть до ультраабиссали. В верхней части неритовой области преобла
дают губки, имеющие известковый и креіѵшероговой скелет, наиболее 
глубоководные губки имеют диктиональный кремневый скелет (стеклянные 
губки).

Породообразующая роль. Породообразующее значение имеют как крем
невые, так и известковые губки. Спикулы кремневых губок участвуют в фор
мировании современных осадков, называемых «стеклянный войлок» (аналог 
стекловаты). В процессе диагенеза стеклянный войлок трансформируется в 
кремневые породы (спонголит, яшма, трепел, опока). Иногда вьщеляют губ- 
ковые горизонты, например в верхнемеловых отложениях Русской плиты, где 
наблюдаются пласты, переполненные разнообразными кремневыми губка
ми. Заросли и банки известковых губок нередко образуют малые рифовые 
тела (биогермы и биостромы).

Класс Склероспонгии.
Classis Sclerospongia

Современные Sclerospongia (греч. scleros — твердый, жесткий; spongos — 
губка) — это морские колониальные организмы разнообразной формы вы
сотой до 0,5 м, и поперечником до 1 м. Они обитают в подводных пещерах и 
гротах коралловых рифов на глубинах до 200 м, отчего их называют также 
коралловыми губками. Впервые склероспонгий обнаружили в конце XIX в., 
но только во второй половине XX в. разобрались в их строении и системати
ческом положении. О губковой природе современных склероспонгий сви
детельствуют фильтрационный способ добычи пищи через систему множе
ства отверстий и полостей; лейконоидный вариант фильтрационной 
(ирригационной) системы; полости с воротничково-жгутиковыми клетками; 
присутствие одноосных кремневых спикул и органических волокон. Скелет 
склероспонгий в целом карбонатный. Он состоит из плотно расположенных 
микрокристаллов арагонита или кальцита.

Современные склероспонгии представлены двумя вариантами колоний. 
Одни из них состоят из миниатюрных (доли миллиметра) призматических 
трубочек, срастающихся друг с другом, пересеченных днищеподобными го
ризонтальными пластиночками {^оп, Acanthochaetetes, рис. 120, а). Другие ко
лонии представлены плотными слоисто-решетчатыми конструкциями округ
лой и желваковидной формы, несущими на внешней поверхности поры и 
звездообразные каналы (рис. 120, в, род Stromatospongia). Мягкая ткань скле
роспонгий в виде тонкой пленки покрывает только внешнюю поверхность 
колонии.

Строение скелета современных склероспонгий по многим признакам со
впадает с таковым ранее существовавших хететоидей (ордовик — неоген) и 
строматопороидей (средний ордовик — палеоген) вплоть до находок у неко
торых из них кремневых одноосных спикул, поэтому большинство исследо-
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Класс Sclerospongia

вж-

Рис. 120. Класс Sclerospongia (О —Q).
а — Acanthochaeletes, современная форма, продольный срез известковых трубочек с воротничко- 
во-жгутиковыми клетками (хоаноциты), увел.; б — Ceratoporella, современная (]юрма, поперечный 
срез известковых трубочек, пронизанных кремневыми одноосными спикулами, увел.; в — 
Slromalospotsgia, современная форма, внешняя поверхность с порами и звездообразными канала
ми {Журавдева, Мягкова, 19S7; IVood, 1990). Обозначения: вж — камеры с воротничково-жгутико- 
выми клетками; зк — звездообразные каналы; ит — известковые трубочки; кс — кремневые

спикулы

вателей стали относить хететоидей и строматопороидей к классу Sclero- 
Spongia.

Группа Хететоидеи, или Chaetetoidea (греч. chaite — волос, щетинка), 
представлена скелетами из плотно прилегающих друг к другу щетинкоподоб
ных, почти капиллярных трубочек (доли мм), образующих массивные коло
нии (рис. 121). Максимальные размеры колоний около 1 м. Внутри трубочек 
имеются горизонтальные днищеподобные пластины и вертикальные пластин
чатые выросты. Рост пластинчатых выростов завершается разделением ис
ходной трубочки на две и более новые трубочки, в результате чего осуществ
ляется рост колонии. Поперечные сечения трубочек округлые, 
многоугольные, меандрические и звездчатые. Для хететоидей характерны 
общие плоскости остановки роста, поэтому колония иногда раскалывается 
на серию пластин, как у строматопороидей (рис. 122).

Систематическое положение и ранг хететоидей являются предметом по
стоянной дискуссии. Чаще всего хететоидей относили к типу Cnidaria, клас
су Anthozoa (известковые трубочки соответствуют кораллитам, вертикальные 
пластинчатые выросты — септам, а горизонтальные пластиночки — днищам) 
или помещали их в класс Hydrozoa (общие плоскости перерыва роста соот
ветствуют базальным пластинам и коркам гидрокораллов). Некоторые иссле
дователи рассматривали хететоидей среди мшанок и даже водорослей. В пос-

202



Хететоидеи гп

Рис. 121. Группа Хететоидеи (О—N , Q?).
а—в — C haeleles(P -V ): а —внешний вид колонии с общими плоскостями перерыва роста, б , в ~  
поперечное и продольное сечения. Обозначения: гп — горизонтальные днищеподобные пласти

ны; пп — пластинчатые перегородки

леднее время считают, что хететоидей следует относить к губковым класса 
Sclerospongia на основании сходства с современными склероспонгиями, име
ющими колонии из миниатюрных известковых трубочек, пересеченных дни
щеподобными горизонтальными пластиночками.

Геологическая история. Для древних ордовикских хететоидей характер
ны просто построенные колонии из вертикально ориентированных трубо
чек многоугольного поперечного сечения, малое развитие вертикальных пла
стинчатых выростов и редкие «днища». В дальнейшем колонии такого типа 
сохраняются, но с карбона начинают встречаться колонии усложненного ва
рианта, состоящие из перисто-расположенных трубочек, имеющих меанд
рические, округлые и звездчатые поперечные сечения, с большим числом 
вертикальных пластинчатых выростов и «днищ». Кроме того, усложняется 
структура стенок трубочек и морфология «днищ». Разнообразные и много
численные хететоидеи встречаются и в мезозое. Ордовик — неоген; возмож
но, современность.

Группа Строматопороидеи, или Stromatoporoidea (греч. stroma — слой, ко
вер; — отверстие, пора), — это вымершие колониальные организмы, от 
которых сохранились известковые слоистые скелеты разнообразной формы. 
Максимальные размеры колоний около 1 м, но обычно не более 20—30 см. 
Слоистые скелеты строматопороидей представляют собой наслаивающиеся 
параллельно друг другу пластины — ламины. В шлифах при увеличении вид
но, что ламины имеют разнообразное строение: пузыревидное, губчатое, пе
тельчатое и т.д. Перпендикулярно ламинам располагаются зубчики, шитш- 
ки и столбики. Последние представляют собой стерженьки, иногда 
пересекающие несколько ламин, а иногда соединяющие только две сосед
ние. Зубчики, шипики и столбики располагаются изолированно или созда
ют различные комплексы в виде щеток, сеток, петель, трубок и колонн.

Скелеты строматопороидей пронизаны каналами без самостоятельных 
стенок, названными астроризами за звездоподобный облик с расходящи
мися от центра горизонтальными лучами, напоминающими корни (см. рис. 
122). Имеются три варианта интерпретации астрориз: 1) аналоги циклоси
стем колониальных гидрокораллов с полипом питания в центре и полипа- 
ми-«воинами» на концах лучей; 2) аналоги устьев и внутренних полостей ко
лониальных губок; 3) вместилища симбионтов. Отсюда и дискуссионность
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Строматопороидеи

гастрориза

Ж  трубочки
симбионтов

Рис. 122. Группа Строматопороидеи (О^—Р, Q?).
а — Lahechia (O ^-D); б — Slromalopora (S—К); в  — Aclinoslroma (D); г ~ е  — Paramphipora (S—D): 
 ̂— схема строения, вничу ориентировка ламиіі, вверху пленка «живой» ткани с астрориздми, д, 

е -  продольное и поперечное сечения; ж  — симбиот (комменсализм) силурийских строматопо- 
роидей с кораллами оіряда Syiiiigoporitla {Основы палеонтологии, Т. 2, 1962). Обозначения: кл —

осевой капал

систематического положения строматопороидей: гидроидные — в типе 
Cnidaria или специфические губки в типе Porifera. Были попытки рассмат
ривать строматопороидей среди фораминифер и мшанок. После открытия 
класса склероспонгий многие исследователи стали относить строматопоро
идей к губковым.

Форма колоний строматопороидей разнообразная; от пластинчатой до 
шаровидно-сфероидной, цилиндрической и ветвистой. С нижней стороны 
колоний наблюдается общий морщинистый покров — базальная эпитека. Ла- 
мины у пластинчатых и близких к ним форм располагаются горизонтально, 
а у цилиндрических и ветвистых — вертикально, но в любом случае парал
лельно друг другу. В то же время столбики у первых ориентированы верти
кально, а у вторых — горизонтально.

Породообразующая роль. Строматопороидеи образуют известняки, неред
ко рифогенные. Известняки, сложенные колониями различной (но не ци
линдрической и ветвистой) формы, называют строматопоровыми, а образо
ванные цилиндрическими и ветвистыми колониями рода Amphipora и 
сходных с ним родов — амфипоровыми.

Образ жизни и условия существования. Строматопороидеи были донны
ми колониальными животными, прикрепленными или свободнолежащими. 
Нередко они образовывали заросли, банки и рифы, давшие в ископаемом со
стоянии строматопоровые и амфипоровые известняки. Строматопороидеи 
активно участвовали в рифостроении в палеозое (позднем ордовике, силуре
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и девоне), и в мезозое (триасе и юре), откуда их описьгеают под общим на
званием «сферактиноиды». Строматопороидеи существовали в нормально
морских условиях, но могли выдерживать и колебания солености, так как их 
находки известны в доломитах.

Для палеозойских строматопороидей (кроме цилиндрических и ветвис
тых колоний) характерен симбиоз с кустистыми табулятоморфными корал
лами отряда Syringoporida (см. рис. 122, ж). Вариант симбиоза — комменса
лизм, где нахлебниками являются строматопороидеи, плотно заполняющие 
свободные пространства между кораллитами сирингопорид, что дает им воз
можность пользоваться остатками пищи этих кораллов. Симбиотические си- 
рингопориды имеют угнетенный облик, большинство из них представлены 
мелкими кораллитами с искривленными днищами и редкими горизонталь
ными соединительными трубочками.

Геологическая история. Строматопороидеи существовали в интервале 
средний ордовик — палеоген. В ордовике преобладали строматопороидеи с 
пузыревидными ламинами, несущими зубчики, шипики, стерженьки; астро- 
ризы отсутствовали или были представлены горизонтальными каналами. В 
силуре морфологическое разнообразие всех скелетных структур, а также ас- 
трориз резко возросло. Оно сопровождалось одновременным упорядочени
ем горизонтальных и вертикальных скелетных элементов, в результате чего 
возникли почти геометрически правильные скелетные конструкции. Для де
вона характерно утолщение скелетных элементов, отчего общий рисунок ске
летной конструкции становится «губчатым». В карбоне и перми стромато
пороидеи практически отсутствовали. Форма палеозойских колоний 
разнообразная: пластинчатая, полусферическая, ветвистая ит.д. Для мезо-кай- 
нозойских строматопороидей (сферактиноиды) характерны сферические ко
лонии. Возможно, потомки строматопороидей продолжают существовать в 
современных морях.

Строматопороидей используют в биостратиграфии, палеозоогеографи- 
ческих и палеоэкологических реконструкциях. Рифы, сложенные стромато- 
пороидеями и другими организмами, являются коллекторами нефти и газа. 
Девонские амфипоровые известняки Урала используют для поисков про
мышленных горизонтов бокситов, так как известняки с определенными ви
дами амфипор приурочены к разным пластам бокситов.

Включение хететоидей и строматопороидей в состав губковых увеличи
вает интервал существования класса Sclerospongia с ордовика по современ
ность.

Класс Сфинктозоа. Classis Sphinctozoa

Класс Sphinctozoa (греч. sphinkter— сжимать; zoa — животные) включает 
одиночные и колониальные организмы, обладающие пористым известковым 
скелетом, имеющим с внешней стороны закономерно расположенные попе
речные пережимы (рис. 123). Пережимы возникают за счет последовательно
го нарастания шарообразных камер. Наружная и внутренняя стенки порис
тые, между порами располагаются своеобразные известковые «спикулы». Эти 
образования напоминают трехлучевые спикулы класса Calcispongia. Форма 
«тела» сфинктозоа цилиндрическая или коническая. Размеры до 15—20 см в 
высоту и около 3 CM в поперечнике.
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Класс Sphinctozoa

Рис. 123. Класс Sphinctozoa (G^-Q).
а — Bairoiiia (К); б, а — Amblisiphotiella (С—Т): б  — внешний вид, в ■— продольный разрез; г, d — 
Vaceletia, современная форма: г — внешний вид, д — продольный разрез {Основы палеонтологии, 

Т. 2, 1962; Vacelet, 1977). Обозначения: п — поры; цп — центральная полость

Пористость стенок и наличие «спикул» обусловили отнесение класса 
Sphinctozoa к типу Porifera. Строение сфинктозоа на продольных разрезах 
(рис. 123, в) очень сходно с одно- и многокамерными археоциатами отряда 
Capsulocyathida, поэтому имеется мнение о близости Sphinctozoa и археоци
ат вплоть до включения их в одну группу.

Ископаемые сфинктозоа известны со среднего кембрия по палеоген. В 
конце XX в. в Индийском океане был найден современный представитель 
сфинктозоа — вид Vaceletia cripta. Таким образом, интервал существования 
сфинктозоа расширился: C^-Q .

Класс Рецептакулиты. 
Classis Receptaculita

Класс ReceptacuUta (лат. receptaculum — вместилище, хранилище) — вы
мершие палеозойские организмы. Они представляют собой известковые 
«тела» разнообразной формы: от конической и грушевидной до блюдцеоб
разной и уплощенно-меандрической, размером до 20 см в высоту и 80 см в 
поперечнике (рис. 124). С наружной стороны они покрыты известковыми 
кроющими табличками — «чешуями^, что определило второе название — «Че- 
шуеносцы» (Squamiferida). Кроющие таблички имеют различную форму: пря
моугольную, квадратную, ромбическую или шестиугольную. Они располо
жены горизонтальными и вертикальными рядами либо спирально. Под 
кроющими табличками находится конструкция, которая напоминает сдво
енную пятилучевую спикулу. Это образование называется дипентактина 
(греч. di, dis — два, дважды; pente — пять; aktis — луч). Каждая из двух пяти
лучевых спикул представляет систему из четырех игловидных коротких и од
ного более длинного луча. Срастание длинных лучей формирует радиаль, а 
короткие образуют внутреннюю решетчатую стенку и подобную наружную, 
перекрытую сверху кроющими пластинами. В некоторых случаях радиаль
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Класс Receptaculita

Рис. 124. Класс Receptaculita (О^—Р).
а—в — Ishadites (О )̂: а ■— внешний вид, б, в — продольное и поперечное сечения; г, д — варианты 
строения дипентактины и смежных скелетных элементов; е — схема строения скелета ( Основы па
леонтологии. Т. 2, 1962; Проблематики фанерозоя, 1981). Обозначения: кп — кроющие пластины, 
или табличюі; нр — наружная решетка; п — пора; рд — радиаль; цп — центральная полость

оканчивается одной толстой перекладиной или корневидными отростками 
либо пластршой. На границах кроющих табличек были щели (поры?), откры- 
вавщиеся в различные полости. Внутренняя стенка ограничивала центральную 
полость, на вершине которой находилось отверстие.

Систематическое положение ирангрецептакулитдискуссионны. Рассмат
ривают три варианта: 1) царство животных, самостоятельный класс типа 
Porifera, так как имеются «сішкулы» — дипентактины и другие сходные при
знаки; 2) самостоятельный класс и тип царства Archeata, который вьщелили 
в 1981 г. И.Т.Журавлева и Е.И.Мягкова, объединѵш рецептакулит, археоци
ат, афросальпингидей и другие морфологически подобные группы; 3) цар
ство растений (водоросли).

Рецептакулиты были обитателями мелководья, велидонный прикреплен
ный или свободнолежащий образ жизни; по способу питания, вероятно, био- 
фильтраторы. Они нередко образовывали известняки и рифогенные построй
ки, особенно в ордовике. Рецептакулиты не имеют существенного 
стратиграфического значения, но интересны как палеобиологический объект 
одного из направлений эволюции. Средний ордовик — пермь (рис. 125).

^  Пориферы в упражнениях и задачах

Морфология, классификация и систематика

Упражнение 1. Составьте схему систематического состава типа Porifera в 
соответствии со схемой 7. Справа укажите классификационные признаки, 
положенные в основу разделения типа на классы, а для класса Spongia при
ведите признаки подклассов и отрядов.
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Тип P O R IF E R A  
S o o n g i a  ScP ero sp o n gia  Sphinctozoa

Рис. 125. Схема геохронологического распространения гіорифер и археоциат

Упражнение 2. Определите родовую принадлежность данного экземпля
ра, используя определительские ключи и объяснение основных признаков, 
приведенных на с. 194—207.

Упражнение 3. Зарисуйте и опишите определенный экземпляр. На рисунке 
отобразите внешнюю форму, строение скелетной решетки и покажите направ
ление тока воды. При описании укажите форму и состав спикул и тип скелет
ной решетки.

Упражнение 4. Составьте диагнозы надродовых категорий, поместѵш их 
на заранее оставленное в тетради место. Для этого проанализируйте изучен
ный материал, а также привлеките дополнительные сведения, изложенные 
на лекциях и в учебнике.

Схема 7

Систематический состав типа Porifei a

Класс Spongia

I
Подкласс Silicispongia

О г ряд Telraxoiiidiu

Классификационные признаки 
надродовых категорий
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Таблица 15
Сравнение к.ііассов типа Porifera

№ Признак Spongia Sclerospongia Sphinctozoa Receptaculita

Состав скелета (извест
ковый, кремневый, 
роговой, кремнерого
вой)

Форма спикул

Строение решетки

Среда обиташія и образ 
жизни

nopofloo6pa3)TOii;aH
роль

Геологический возраст

Названия изученных 
подклассов, отрядов 
и родов

Примечание. Ответы на пункты № 2— 3 желательно дополнить схематическими рисунками.

Упражнение 5. Составьте сравнительную таблицу классов типа Porifera в 
соответствии с признаками, данными в табл. 15.

Среда обитания и образ жизни

Упражнение 6. Составьте схему, в которой охарактеризуйте классы, под
классы и отряды типа Porifera по отношению к факторам среды: морские, 
пресноводные, мелководные, глубоководные.

Упражнение 7. Проанализируйте образ жизни и условия обитания изу
ченных форм, указав глубины обитания и биономические зоны.

Зоологическая номенклатура

Упражнение 8. Напишите на примере видов Siphonia tulipa Zittel и 
Etheridgeagoldfussi (Fisher) все более высокие таксономические единицы от рода 
до царства. Укажите, чем название вида отличается от названий более высо
ких таксонов и почему во втором случае фамилия автора заключена в скобки.

Упражнение 9. Проанализируйте названия классов и подклассов типа 
Porifera, используя переводы латинских названий, и укажите признаки, по
ложенные в основу этих названий.

►
Заключительная контрольная

Вариант 1. Ответьте на поставленные вопросы, выбрав правильный от
вет из четырех предложенных:
I. В скелете порифер имеются:

1. Септы. 2. Синаптикулы. 3. Спикулы. 4. Тении.
II. Когда существовали известковые губки?

1. С — Т. 2. S?, D — ныне. 3. C — ныне. 4. J — ныне.
III. У какого рода фаретронный скелет?

1. Eiheridgea. 2. Ventriculites. 3. Myrmecioptychium. 4. Peronidella.
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ГѴ. у  какого рода диктиональный скелет?
1. Ventriculites. 2. Peronidella. 3. Jerea. 4. Siphonia.

V. У какого рода широкая глубокая центральная полость?
1. Coeloptychium. 2. Peronidella. 3. Ventriculites. 4. Siphonia.

VI. У кого спикулы кремневые?
1. Peronidella. 2. Eudea. 3. Sphinctozoa. 4. Ventriculites.

VII. У какого рода спикулы известковые?
1. Peronidella. 2. Ventriculites. 3. Siphonia. 4. Myrmecioptychium.

VIII. У какого рода спикулы четырехосные?
1. Peronidella. 2. Ventriculites. 3. Siphonia. 4. Etheridgea.

IX. Спонголит — это:
1. Известковая порода. 2. Кремневая порода. 3. Название отряда. 4. На

звание скелетной решетки.
X. Следы «сверления» губки Qiona  встречаются в:

1. Озерах. 2. Батиали океанов. 3. Абиссали океанов. 4. Мелководье мо
рей и океанов.

Вариант 2 (обратная задача). Составьте самостоятельно контрольную ра
боту из нескольких вопросов. Для каждого вопроса подберите один правиль
ный ответ и три неправильных, желательно правдоподобных.

Тип Археоциаты. 
Phylum Archaeocyathi

TunArchaeocyathi Общая характеристика. Тип Archaeocyathi (греч. 
Класс Regutam archaios — древний, первый; cyathus — небольшой ку- 
Класс rreguiares _  ды^ершие раннекембрийские морские оди

ночные, реже — колониальные прикрепленные организмы губкоподобного 
облика. Скелет одиночных форм носит общее название «кубок». Он состоял 
из одной или двух известковых пористых стенок, разделенных пространством 
разной ширины (рис. 126). Как и у губок, поры наружной стенки мельче, чем 
поры внутренней стенки. Пористость сближает археоциат с губками. В отли
чие от губок скелет археоциат не спикульный, а зернистый и только извест
ковый. Состав скелета, текстура известковых зерен и общая конструкция ске
лета сближают археоциат с классом сфинктозоа типа порифер. Хотя мы не 
имеем сведений о строении мягкого тела археоциат, они совместно с типом 
Porifera включены в надраздел Parazoa — примитивные многоклеточные. По
добно пориферам археоциаты находились на низшей ступени эволюции мно
гоклеточных. По способу питания они были фильтраторами и составляли ос
новную часть неподвижного бентоса раннего кембрия.

Форма кубка одиночных археоциат разнообразна: коническая, цилинд
рическая, блюдцеобразная, иногда может быть мешковидной. Диаметр куб
ка обычно несколько сантиметров, высота 30—150 см; в среднем 1—3 см. В 
строении скелета археоциат принимают участие стенки (две, реже одна), а 
также горизонтальные и вертикальные элементы, заполняющие простран
ство между двумя стенками, — интервалаюм, в осевой части кубка находится 
центральная полость. Иногда в кубке развивается пузыревидная ткань.

Археоциат изучают в шлифах, объемное представление о строении ске
лета дает сочетание продольного и поперечного разрезов или косопродоль
ные срезы. Вертикальные радиальные элементы представлены септами и те-
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Класс Regulares

10 MKM
X ш I

Рис. 126. Класс Regulares (€ ,): одностенные и двустенные археоциаты.
а—д — двустенный кубок: а — реконструкция, б—д — поперечные сечения, отражающие онтоге
нетические изменения; е, ж — Archaeotynthus sibiricus (Toll) одностенный кубок с каблучком при- 
растания в косом и поперечном срезах соответственно. Ранний кембрий, атдабанский век. Си
бирская платформа; з — биокристаллы скелета Archaeotytnthus в электронном микроскопе (о— 

д — Воронин, 1979; е ,ж  — Журавлева, 1963; з — Debremie, Zhuravlev, Rozanov, 1990)

ниями, а горизонтальные — днищами. С е т ы  на поперечном разрезе, как пра
вило, прямые перегородки, а тении чаще всего искривлены. Днища бывают 
простые и гребенчатые. Простые днища представляют собой ситовидно про- 
боденные горизонтальные пластины, расположенные, как правило, равно
мерно. Гребенчатые днища, находяіщіеся в одной горизонтальной плоскости, 
состоят из валика и шипиков. Последние отходят от валика перпендикуляр
но, поэтому на поперечном разрезе они имеют вид зубцов двусторонней гре
бенки, а на продольном — в местах пересечения отдельных валиков с септа
ми — прослеживается горизонтальный ряд вздутий. При отсутствии 
вертикальных и горизонтаж>ных элементов в интерваллюме можно видеть 
редкие изолированные радиальные стерженьки, идущие от стенок, или слож
ную систему стерженьков, состоящую из вертикальных, горизонтальных и 
радиальных элементов. На продольном и поперечном разрезах в последнем
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случае наблюдается сочетание пунктирных линий и точек. У некоторых архе
оциат в интерваллюме развиты призматические трубки.

Принципы классификации и систематика. Для классификации археоциат 
существенное значение имеют строение стенок, а также число пор на наруж
ной и внутренней стенках между соседними септами или тениями (интер- 
септум). У одно- и двустенных археоциат центральная полость свободна, но 
иногда может быть заполнена различными скелетными элементами: пузы
рями, трубками, стерженьками. По строению интерваллюма и характеру он
тогенеза тип Archaeocyathi обычно разделяют на два класса: Regulares и 
Irregulares.

Класс Правильные археоциаты. 
Classis Regulares

Класс Regutares 
Отряд Monocyalliida 
Отряд Ajacicyathida 

Отряд Capsuloeyalhida

Класс Regulares (лат. — правильный) охваты
вает одно- и двустенных археоциат с радиальными 
стерженьками или различным сочетанием в интервал
люме септ и днищ. Ранний кембрий. В классе выделя

ются три отряда; Monocyathida, Ajaeieyathida и Capsulocyathida.
ОтрядMonocyaihida (греч. monos— один, единственный; cyathus— неболь

шой кубок). Наиболее просто устроенные археоциаты, у которых имеегся толь
ко одна пористая стенка (см. рис. 126, е, ж). Организмы одиночные или ко
лониальные; кубки, конические и цилиндрические, прикрепляются к дну каблучком 
прирастания и корнеподобными выростами.

¢:¾, / f ?  

\ Iitfinr /' I Ml ■ (' '

Класс Regulares

И .• V
- V

S --  \
Рис. 127. Класс Regulares (6^).

а —е -- отряд Ajacicyathida: а ~  Dukidoeyathus, б — Ajaeieyalhus, в — Aldanoeyathus, г , д ~  Nochoroi- 
cyathus, е — Eiisinaeoscinus-, ж — отряд Capsulocyalhida, Coseinoeyalhus
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Отряд Ajacicyathida (в честь двух героев Троянской войны, по имени ко
торых назван Австралийский рудник Аякс; cyathus — небольшой кубок). Ар
хеоциаты двустенные (рис. 127). Интерваллюм заполнен: 1) радиальными 
стерженьками, 2) септами, 3) септами и днищами. Внутренняя стенка в боль
шинстве случаев толще наружной. Организмы одиночные, реже колониаль
ные; кубки преимущественно конические или щшшдрические, реже блюд
це- и грибообразные; иногда наблюдаются поперечные пережимы.

Отряд Capsuloeyathida (лат. capsula — коробочка; греч. cyathus — неболь
шой кубок). Кубки двустенные, одно- или многокамерные (см. рис. 127), 
очень сходные с таковыми у Sphinctozoa. Обе стенки плавно, без перерыва 
переходят в приподнятые днищеподобные образования. Внутренняя стенка 
вогнутого (инвагинационного) типа, что особенно наглядно видно у однока
мерных форм. В интерваллюме многокамерных кубков могут присутствовать 
радиальные перегородки. Организмы одиночные, реже колониальные; форма 
кубков — от субсферргческой и мешковидной у однокамерных до коничес
кой у многокамерных.

Класс Неправильные археоциаты. 
Classis Irregulares

Класс Irregulares Класс Irregulares (лат. irregulares — неправильный) 
Отряд DictyocyatMda включает двустенных археоциат, интерваллюм KOTO- 

ОтрядArchaeoeyathida заполнен системой стерженьков, тениями (или
Отряд Synngocnematida ^  ̂ ^ '

псевдотениями) либо полигональными трубками, а 
центральная полость нередко осложнена дополнительными скелетными эле
ментами. Организмы одиночные, реже колониальные. Класс разделяют на 
три отряда; Dictyocyathida, Archaeocyathida, Syringocnematida. Ранний кем
брий, ?поздний кембрий.

Отряд Dietyoeyathida (греч. dictyon — сетка; cyathus — небольшой кубок). 
Двустенные стерженьковые одиночные или колониальные археоциаты, интер
валлюм которых заполнен системой стерженьков', могут присутствовать дни
ща и пузырчатая ткань (рис. 128). Центральная полость иногда с трубками.

Отряд Arehaeoeyathida (греч. archaios — древний; cyathus — небольшой 
кубок). Двустенные тениальные археоциаты, интерваллюм которых запол
нен тениями и псевдотениями, могут присутствовать днища, а также мелкие 
пластинчатые образования {фолии) или горизонтальные палочковидные меж- 
стенные перемычки (тигны). Центральная полость свободна или заполнена 
пузырчатой тканью (рис. 128, а, б).

Отряд Syringoenematida (греч. syrinx, род.п. syringos — трубка). Небольшая 
группа археоциат, интерваллюм которых был заполнен полигональными по
ристыми трубчатыми образованиями (рис. 128, е, ж).

В скелете каждой особи археоциат выделяется несколько морфологичес
ких стадий развития. Одностенные формы сначала имеют непористую, а за
тем пористую стенку. Двустенные археоциаты непременно проходят стадию 
одностенного кубка. Появление второй стенки, обособление интерваллюма 
и заложение в нем скелетных элементов у правильных и неправильных ар
хеоциат показаны на рис. 126 и 128.

Археоциаты, подобно губкам, были неподвижными бентосными организ
мами, наибольшее биоразнообразие было приурочено к небольшим глуби
нам (до 20—50 м). О неподвижном прикрепленном образе жизни свидетель-
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Класс Irregulares

Рис. 128. Класс Irregulares (G,, ? G,).
fl, б ~~ Archaeocyalhus (6 ,); ¢ - d — Dictyocyathus (6 ,); е, ж — Pseudosyriiigoeriema (6,); з — рифовая 
постройка (биогерм), образованная археоциатами, цианобионтами и известковыми водоросля

ми. Ранний кембрий. Сибирская платформа, р. Лена {Журавлева, Зеленое, 195S)

ствуют каблучок прирастания — расширение в нижней части кубка и корне
видные образования. Прикрепление к другам кубкам могло происходить и 
боковой стороной кубка. Иногда археоциаты свободно лежали на дне (осо
бенно мешковидные и блюдцеобразные формы).

При оптимальных условиях археоциаты образовывали каркасные посе
ления, а поэтому были древнейшими животными-рифостроителями. Росту 
органогенных построек способствовало сосуществование археоциат с циа
нобионтами и известковыми водорослями, причем в одних случаях преоб
ладали археоциаты, а в других — наоборот (рис. 128, з).

Постройки археоциат во многих случаях служили основой для форми
рования водорослево-археоциатовых известняков, последуюш;ая перекрис
таллизация которых нередко завершалась мраморизацией. Эти известняки 
нередко используются в качестве строительного, в частности отделочного об
лицовочного, материала.

Археоциаты впервые были описаны во второй половине XIX в., а в сере
дине XX в. обособлены в самостоятельный тип. Несомненно сходство архе
оциат и порифер, прежде всего проявляющееся в примитивности строения, 
сходном образе жизни и способе получения пищи (фильтраторы), что гово
рит скорее всего об их происхождении от единой предковой группы. Види
мо, в связи с этим в последние годы возрождается мнение о понижении ар
хеоциат до ранга класса и включении их в тип Porifera (Spongiata).
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Геологическая история археоциат скоротечна. Появившись в начале ран
него кембрия, они именно в эту эпоху испытали расцвет и в конце ее практи
чески вымерли. Однако формы, сходные с археоциатами, установлены в от
ложениях верхнего кембрия. Широкое распространение археоциат в 
отложениях нижнего кембрия различных, иногда достаточно удаленных рай
онов определило большое значение этой группы как для расчленения разре
зов, так и для их сопоставления между собой. Кроме того, пространственное 
прослеживание археоциатовых органогенных построек дает возможность (с из
вестной долей условности) намечать положение береговой линии и выделять 
климатические пояса.

Археоциаты в упражнениях и задачах

Морфология, классификация и систематика

Упражнение 1. Составьте схему систематического состава типа археоциат 
подобно схеме 3 для простейших. Справа укажите классификационные при
знаки, на которых основано разделение археоциат на классы и отряды.

Упражнение 2. Определите по продольным и поперечным шлифам ро
довую принадлежность археоциат. При определении используйте объясне
ние основных морфологических признаков, приведенных на с . 210—215.

Упражнение 3. Зарисуйте и опишите определенные формы на заранее ос
тавленном в тетради месте. На рисунке стрелками покажите основные ске
летные элементы и за счет этого сократите описание.

Упражнение 4. Впишите названия изученных родов в соответствующие 
типы строения кубка, руководствуясь схемой 8.

Схема 8

Строение изученных родов археоциат

Отрад...



Упражнение 5. Составьте диагаозы надродовых категорий. Для этого про
анализируйте материал, изученный на лабораторных занятиях, а также исполь
зуйте дополнительные сведения из лекций и учебника.

Упражнение 6. Составьте самостоятель^но ключи для определения изучен
ных родов археоциат по типу шведского и серийного ключа (см. с. 510).

Эволюция

Упражнение 7. Охарактеризуйте стадии двустенных кубков правильных и 
неправильных археоциат, изображенных на рис. 126—128. Укажите, каким 
изученным родам соответствуют вьщеленные стадии.

Зоологическая номенклатура

Упражнение 8. Напишите на примере видов Nochoroicyathus vulgaris 
I. Zhuravleva и Arehaeolynlhus sihiricus (Toll) все более высокие таксономичес
кие единицы от рода до царства. Укажите, чем название вида отличается от 
названий более высоких таксонов и почему во втором случае фамилия автора 
заключена в скобки.

Упражнение 9. Напишите названия отрядов археоциат и подчеркните 
принятое для отрядов окончание.

Упражнение 10. Напишите названия изученных родов, подчеркните об
щие окончания и дайте перевод.

Геохронология
Упражнение П. Определите возраст отложений по комплексу археоци

ат: Nochoroicyathus, Bicyathus, Altaieyathus, Arehaeolynthus. Время существова
ния каждого рода найдите самостоятельно в учебнике или справочнике.

7; Заключительная контрольная

Вариант 1. Ответьте на поставленные вопросы, выбрав правильный от
вет из четырех предложенных;
I. Время существования одностенных археоциат?

1 .0 . 2 . 6 -н ы н е .  З .е ,.  4. C - P .
II. Для правильных археоциат характерны;

1. Септы. 2. Тении. 3. Полигональные трубки.
III. Днища имеются у рода;

Arehaeolynthus. 2. Dietyoeyathus. 3. Erismacoscinus. 4. Irinaeeyathus.
IV. У какого рода двустенный кубок только с септами?

\. Ajaeieyathus. 2. Arehaeolynthus. 3. Erismaeoscinus. 4. Dietyoeyathus.
V. У какого рода интерваллюм заполнен системой горизонтальных, верти
кальных и радиальных стерженьков?

1. Arehaeolynthus. 2. Erismaeoseinus. 3. Dietyoeyathus. 4. Ajaeieyathus.
VI. Класс Irregulares включает;

\. Arehaeoeyathus. 2. Ajaeieyathus. 3. Arehaeolynthus. 4. Erismaeoseinus.
VII. Кто вместе с археоциатами принимал участие в образовании рифовых 
известняков?

1. Фузулиниды. 2. Глобигериниды. 3. Водоросли. 4. Насселлярии.
VIII. Чем отличаются археоциаты от известковых губок?

1. Отсутствием спикул. 2. Наличием пор. 3. Образом жизни. 4. Составом 
скелета.
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Вариант! (обратная задача). Составьте самостоятельно контрольную ра
боту по образцу первого варианта. Для каждого вопроса дайте правильный 
ответ и три неправильных, желательно правдоподобных.

НАДРАЗДЕЛ НАСТОЯЩИЕ МНОГОКЛЕТОЧНЫЕ. 
SUPERDIVISIO EUMETAZOA

Надраздел Eumetazoa Общая Характеристика, к  надразделу Eumetazoa (греч. 
Раздел Radiaia — хорошо, настоящий; теіа — между, после; Zoa —
Раздел Biiatena животные) ОТНОСЯТСЯ организмы, которые обладают 

стабильной дифференциацией клеток, у них имеются ткани и органы, в эмб
риогенезе закладываются два или три зародышевых листка.

Настоящие многоклеточные проходят в процессе эмбрионального раз
вития несколько последовательных стадий, основными из которых являют
ся морула, бластула, гаструла (рис. 129). Морула (лат. morula — шелковица) 
представляет собой скопление плотно прршегающих клеток, сформировав-

типы
Б Л А С Т Ѵ Л

ТИПЫ
гАСТРУЛяаии Т Е Л О Б Л А С Т И Ч Е С Н И И  

В А Р И А Н Т

Э Н Т О Д Е Р М А  \  Ц

м е з о д е р м а

ЭКТ ОДЕРМА

Э Н Т Е Р О Ц Е Л Ь Н Ы И

В А Р И А Н Т

Т р ё ш М ныГ

Рис. 129. Варианты эмбриогенеза настоящих многоклеточных.
Обозначения: п — бластоцель (первичная полость тела); г — гастральная (пищеварительная по

лость); ц — целом (вторичная полость тела)
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шееся после деления оплодотворенного яйца (яйцеклетки). Бластула (греч. 
blastos — росток) характеризуется расположением клеток по поверхности по
лого шара, ограничивающего первичную полость тела — бластоцель. Просле- 
жршается несколько различных вариантов образования бластулы. В первом 
варианте, например у моллюсков, сначала возникает морула, а затем фор
мируется бластула. В других случаях стадия морулы отсутствует и непосред
ственно за дроблением яйца следует стадия бластулы. Таким образом, уже 
на начальном этапе развития зародыша прослеживаются два способа возник
новения бластулы: с промежуточной стадией морулы и без нее.

Дальнейшие преобразования того или иного типа бластулы приводят к 
формированию двухслойного зародыша — гаструлы (греч. — желудок). 
Среди нескольких типов гаструляции основными являются два — инвагина
ция и иммиграция. При инвагинации на одном из концов бластулы начинает
ся прогибание (впячивание) клеток, пртодяш;ее на завершающей стадии к 
обособлению двух слоев клеток {двух зародышевых листков) : наружного — эк
тодермы и внутреннего — энтодермы. При иммиграции часть клеток погру
жается внутрь бластулы, что вновь прріводит к их дифференциации, к раз
личному положению слоев клеток по отношению друг к другу и появлению 
наружного и внутреннего зародышевых листков (экто- и энтодерма).

На стадии гаструлы внутри энтодермы возникает пищеварительная {гас
тральная) полость с ротовым отверстием — бластопором. Между экто- и эн
тодермой сохраняется унаследованная от бластулы первичная полость тела 
зародыша.

Дальнейшее развитие зародыша может сопровождаться появлением тре
тьего зародышевого листка — мезодермы, которая формируется телобласти- 
ческим или энтероцельным способом. Первый способ определяется возникно
вением на границе экто- и энтодермы двух или нескольких крупных клеток — 
телобластов, которые дают начало срединному слою — мезодерме. Второй 
способ характеризуется впячиванием энтодермы с образованием кармано
подобных углублений. Последующее отшнуровьшание карманов завершается 
образованием целомической (вторичной) полости тела. Она обособляется 
внутри унаследованной от бластулы первичной полости тела (бластоцель) и у 
некоторых трехслойных животных полностью ее вытесняет (кольчатые чер
ви и хордовые).

По числу зародышевых листков и симметрии надраздел Eumetazoa де
лят на разделы Diblastica (Radiata), или двухслойные, и Triblastica (Bilateria), 
или трехслойные. У одной группы трехслойных животных ротовое отверстие 
зародыша сохраняет первоначальное положение в течение всей жизни, и они 
обособляются в подраздел Protostomia, или первичноротые. У другой груп
пы ротовое отверстие на постэмбриональной стадии развития закладывает
ся на другом месте, и этот подраздел получил название Deuterostomia, или 
вторичноротые.

Имеется иная концепция, число сторонников которой в последние годы 
возрастает. Признавая, что развитие трехслойных животных шло по двум ос
новным эволюционным направлениям, эти исследователи считают важней
шим признаком не положение ротового отверстия, а тип дробления яйца. 
Животные, для которых характерны спиральное дробление яііца и телобла- 
стический способ закладки мезодермы, объединяются в Spiraloblastica 
(Spiralia), а те, которым свойственно радиальное дробление яйца и чаще всего 
энтероцельный способ закладки мезодермы, — в Radialoblastica (Radialia).
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Объемы первичноротых и вторичноротых с вновь предлагаемыми эволюци
онными стволами в основном совпадают (Малахов, 1995).

Для настоящих многоклеточных характерно «резервуарноеь внеклеточное 
пищеварение, происходящее в единой пищеварительной полости либо в се
рии полостей, образующих пищеварительную систему. При таком типе пи
щеварения размер поглощаемых пищевых частиц не зависит от размеров 
клетки. Это повышает кормовую базу, а следовательно, уровень всех мета
болических и физиологических процессов. Внутриклеточное и пристеночное 
пищеварение по-прежнему сохраняется.

РАЗДЕЛ РАДИАЛЬНО-СИММЕТРИЧНЫЕ, ИЛИ ДВУХСЛОЙНЫЕ.
DIVISIO RADIATA, ИЛИ DIBLASTICA

PasdeARadiata Раздел Radiata (лат. radius — луч, радиус), или Diblas- 
Tun Cnidaria tica (греч. di, dis — два, дважды; hlastos — росток, бу-

Тші Ctenophora тон), В подавляющем большинстве включает радиаль
но-симметричных животных. Для них характерна слепая пищеварительная 
система с единственным вводным (и вьшодным) отверстием. К этому разде
лу принадлежат типы Стрекающие и Гребневики, отличающиеся присутстви
ем стрекательных капсул у первого типа и отсутствием таковых у второго. 
Ранее эти животные включались в состав типа Coelenterata — кишечнополо
стные в ранге подтипов.

Тип Стрекающие. Phylum Cnidaria

Тип Cnidaria Общая Характеристика. К типу Cnidaria (греч. cnidos —
Класс Hydmzoa нить) ОТНОСЯТСЯ многочисленные разнообразные жи-
^KiZcAtlihoioa вотные, среди которых наиболее известны гидры, ме

дузы и кораллы. Это исключительно водные, чаще 
морские, реже солоноватоводные или пресноводные организмы, имеющие 
различную форму тела. Они ведут планктонный или бентосный неподвиж
ный, преимущественно прикрепленный образ жизни, поселяясь колониями 
или в одиночку. Книдарии являются хищниками, которые с помощью щу
палец со стрекательными клетками поражают и умерщвляют добычу. Одно
временно они действуют подобно сестонофагам, улавливая пищевые части
цы, взвешенные в воде. Бентосные формы обитают на всех глубинах вплоть 
до абиссали.

У зародыша закладываются два слоя клеток — эктодерма и энтодерма. У 
взрослой особи за счет эктодермы возникает эпидермальный слой, состоя
щий из мышечных, нервных, стрекательных, скелетообразующих и других 
клеток. Внутренний гастральный слой образуется за счет энтодермы; он в 
основном состоит из разнообразных пищеварительных клеток. В процессе 
развития между эпидермальным и гастральным слоями формируется бес
структурная студенистая прослойка — мезоглея («срединный клей»). Она яв
ляется производным клеточных выделений и внедрения различных клеток 
экто- и энтодермального происхождения.

Книдарии во взрослом состоянии представлены двумя жизненными фор
мами — полипами и медузами. Медузы имеют вид зонтика, колокола или гри-
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Рис. 130. Схема строения классов Hydrozoa {а , б), Scyphozoa (в , г) и A nthozoa {(), е) 
в поперечном  и продольном сечениях.

а ,б  — гидроидный полип; в, г — сцифоидная медум; д, е — коралловый полип. Обозначения: г -  
глотка; гс — гастральный (внутренний) слой; м — .ме:юглея; п ~  пищеварительная полость; р — 

рот; с — скелет; щ — щупальца; эс — чпидермальный (наружный) слой

ба, а одиночные полипы чаще всего мешковидные (рис. 130). Колонии поли
пов разнообразны по форме и, как правило, полиморфны; они состоят из осо
бей различного строения, выполняющих различные функции. Полипы — орга
низмы донные, в основном прикрепленные, в редких случаях могут вести 
планктонный образ жизни, как, например, сифонофоры, или передвигаться 
по дну, например гидра и актинии. Многие полипы имеют скелет: минераль
ный (известковый) или органический (хитиновый и протеиновый), реже агг
лютинированный. Медузы — организмы планктонные, в виде исключения 
встречаются сидячие донные формы.

Книдарии имеют пять функциональных систем: пищеварительную, мы
шечную, нервную, половую, скелетную. В эволюции животных собственно 
пищеварительная полость впервые появляется именно у книдарий, поэтому 
долгое время этот тип называли Coeleaterata (греч. koilos — полный; enteron — 
кишка, внутренности) — кишечнополостные. Пищеварительная полость 
мешковидная, складчатая или нескладчатая. В нее ведет единое отверстие, 
которое выполняет функцию и вводного — ротового, и выводного — аналь
ного. Ротовое отверстие полипов окружено одним или несколькими цикла
ми щупалец. Число щупалец может достигать 100, они снабжены большим ко
личеством стрекающих капсул, каждая из которых имеет внутри спирально 
свернутую нить с острием на конце. Нить при защите или нападении мол
ниеносно разворачивается, внедряется, как гарпун, в тело жертвы и парали
зует ее. С помощью щупалец пища перемещается ко рту.

Принципы классификации и систематика. Тип стрекающих подразделя
ется на три класса: Hydrozoa, ScyphozoanAnthozoa, отличающиеся между со
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бой многими признаками, но в первую очередь строением пищеварительной 
системы и особенностями размножения. Помимо этого предлагают вьщелять 
несколько вымерших гругт, объем и ранг которых проблематичны: Cyclozoa, 
Protomedusae, Hydroconozoa, Eoanthozoa и др.

Размножение и жизненный цикл. Книдарии размножаются половым и бес
полым путем. В первом случае после образования половых продуктов и оп
лодотворения начинается процесс дробления яйцеклетки и возникает двух
слойная планктонная личинка — планула. После оседания планулы на дно 
начинает расти полип. Бесполое размножение происходит двумя основны
ми способами: делением и почкованием. При делении происходит регенера
ция (восстановление) недостающих частей, в результате чего появляются но
вые особи. При почковании на различных участках животного возникают 
выросты — почки, дальнейший рост которых приводит к формированию

Hydrozoa

Scyphozoa

Рис. 131. Схемы ж изненны х циклов классов Hydrozoa и Scyphozoa {Н аум ов, I9 6 0 ; Д о 
гель, 1981; с упрощ ением ).

Обозначения: л — личинка (планула); м — молодая медуза — эфира; мв — половозрелая медуза; 
п — полип; па — парус; пк — пищеварительные каналы; пп — полости с половыми продуктами; 

рл — ротовые лопасти; см — серия зачаточных медуз; я — яйцо
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нового индивидуума. Результатом бесполого размножения является обра
зование колоний полипов. С бесполым размножением связано также воз
никновение медуз.

Помимо сказанного выше необходимо отметить, что книдарии характе
ризуются специфическим жизненным циклом развития, неизвестным у дру
гих животных. При этом полный жизненный цикл выглядит следующим об
разом (рис. 131). От полипа путем почкования или деления возникают 
медузы. У медуз формируются половые продукты. После оплодотворенрія 
развиваются личинки, которые ведутпланктонный образ жизни, продолжа
ющийся от нескольких часов до года. Через определенное время личинки 
осаждаются на дно, прикрепляются к нему и дают начало новому полипоид- 
ному поколению. У одного и того же вида может наблюдаться чередование 
поколений, выраженное в наличии двух форм существования — полипоид- 
ной и медузоидной. В ряде случаев одна из них редуцирована либо отсутству
ет полностью. Полипоидное поколение представлено одиночными или ко
лониальными организмами, ведущими бентосный образ жизни. Медузоидное 
поколение представлено только одиночными организмами, ведущими сво
бодноплавающий планктонный образ жизни. Чередование полового и бес
полого поколений присуще как Scyphozoa, так и Hydrozoa, а классу Anthozoa 
свойственно образование половых продуктов непосредственно у полипа.

Геологическая история. Геологическая история книдарий начинается с 
бесскелетных вендских Hydrozoa. Возможно, в венде появились Scyphozoa и 
Anthozoa, хотя достоверно Anthozoa датируются со среднего кембрия.

Класс Гидроидные. 
Classis Hydrozoa

Класс Hydrozoa (греч. hydra — водяной змей; zoa — животные) в типе кни
дарий наиболее примитивен. Для гидроидных характерны; нескдадчатая га 
стральная полость, отсутствие глотки, ротовое отверстие открывается непо
средственно в пищеварительную полость. Полный жизненный цикл 
представлен полипами и медузами. Чередование поколений показано на 
рис. 131. У полипа за счет бокового почкования образуются медузы. У медуз 
развиваются половые продукты эктодермального происхождения, они нахо
дятся в эпидермальном слое. В жизненном цикле медузоидная стадрія имеет 
подчиненное, а полипоидная — господствующее значение. Гидроидные ме
дузы мелкие, их размер в среднем 1—3 см, но не более 10 см в поперечнике, 
край колокола подвернут внизу и образует перепонку — так назьшаемый «па
рус». Гидроидные полипы обычно маленьких размеров — не более 5 см. Вы
сота бентосных колоний до 25 см, но планктонные сифонофоры могут дос
тигать в длину 30 м.

Современные гидроидные — преимущественно колониальные организ
мы, обитающие как в морских, так и в пресных водоемах. Они представлены 
двумя подклассами: Hydroidea (собственно гидроидные) и 
Siphonophoroidea — своеобразные планктонные сложно устроенные коло
нии. Полипоидное поколение гидроидных обычно имеет органический или 
минеральный скелет (рис. 132). Органический скелет преимущественно хи- 
тиноидный, реже протеиновый, внешне напоминающий хрящ. Хитиноид-
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Класс Hydrozoa

V лі

Рис. 132. Класс Hydrozoa (V—Q).
а — веточка современной хитиноидной колонии гидроидей; б, в — известковые веточки совре
менных колоний гидрокораллов. Обозначения: вп — дактилопора; гн ~  гонотека; к — канал 

соединительный; п — гастропора; р — ампула; с — гидротека

ные скелеты желтые, бурые, почти черные, окраска определяется присутстви
ем железистого гематоксилина. Минеральный скелет известковый: кальци- 
товый или арагонитовый. У примитивных гидроидных может встречаться и 
агглютинированный скелет. Скелеты гидроидных по происхождению эпи
дермальные (эктодермальные), а по положению они иногда могут быть и ме- 
зоглеальными в виде внутренней опорной хрящевидной пластины. Венд — 
современность.

Класс Сцифоидные.
Classis Scyphozoa

Общая характеристика. Класс Scyphozoa (греч. skyphos — чаша, кубок; 
zoa — животные) по сравнению с классом Hydrozoa имеет более высокую 
организацию. Основная жизненная форма сцифоидных — медуза, полипо- 
идная стадия резко сокращена или отсутствует. Пищеварительная — гаст
ральная — полость сцифоидных медуз с четырьмя складками, в нее ведет 
эктодермальная глотка. У сцифомедуз в отличие от гидромедуз отсутствует 
подворот колокола («парус»).

В классе сцифоидных, подобно классу гидроидных, может наблюдаться 
чередование поколений (рис. 131). Половые продукты медуз энтодермаль- 
ного происхождения, локализованы в гастральном слое. Полипоидное по-
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коление представлено одиночными формами диаметром до 3 см и высотой до 
15 см. Верхняя часть сцифоидного полипа имеет поперечные перетяжки; раз
витие перетяжек завершается отделением (отшнуровыванием) звездчатых дис
ков, которые переворачиваются в воде на другую сторону и дают начало мо
лодым сцифоидным медузам — эфирам. Этот процесс получил название 
стробиляция. Таким образом, медузы у сцифоидных возникают в результате 
поперечного деления полипа, а у гидроидных — за счет бокового почкова
ния полипа.

Образ жизни. Взрослые сцифомедузы достигают значительных размеров 
(до 2 M  ̂ Они ведут планктонный образ жизни, обитая на различных глуби
нах пелагиали, вплоть до абиссали, предпочитая морские бассейны с нор
мальной солёностью. Очень редко сцифомедузы обитают на дне, иногда мед
ленно передвигаются (ставромедузы).

Вдоль края зонтика у сцифомедуз иногда возникают известковые и из
вестково-фосфатные тельца {статолиты), участвующие в корректировке рав
новесия. Некоторые полипы сцифоидных вьщеляют вокруг себя хитиноид- 
ные чехлики и трубочки (кубомедузы, коронаты — Stephanoscyphus).

Геологическая история. Настоящие сцифоидные, возможно, появились 
в венде, отпечатки и ядра медуз спорадически встречаются на протяжении 
фанерозоя. К этому классу с долей условности относят подкласс Conulata.

Подкласс Конуляты.
Subclassis Conulata

Общая характеристика. К подклассу Conulata (лат. conulus — маленький 
конус) относятся вымерщие одиночные организмы, имевшие скелет кону
совидный, сигарообразный или в виде четырехгранной, реже трех-, пяти- или 
шестигранной пирамиды (рис. 133). Конуляты пирамидальной формы име
ют разнообразные поперечные сечения: квадратное, прямоугольное, треу
гольное, пятиугольное, ромбическое. Обычные размеры конулят 3—5 см, но 
не более 40 см. Тонкий гибкий хитиновый скелет был пропитан фосфатом 
кальция. Цвет от коричневого до серого.

Внешняя поверхность скелета, как правило, несет тонкие поперечные 
ребрышки, между которыми иногда развивается и продольная микроскульп
тура. Вдоль углов, а нередко и на гранях пирамидальных конулят наблюда
ются продольные борозды, называемые соответственно угловыми и средин
ными. Аналогичные борозды встречаются и у конусовидных конулят. На 
суженной стороне у некоторых пирамидальных конулят имеется расширен
ная пластиночка — диск или шиповидные отростки. У конических конулят 
этот край закруглен. На расширенном конце у конулят вокруг ротового от
верстия развиты бугорки с каналами, проходящими насквозь. Бугорки, ве
роятно, отвечали органам чувств. Имеется отверстие, которое по аналогии с 
другими книдариями называют ротовым. Оно иногда закрыто четырьмя ло
пастями, являющимися продолжением боковых стенок. Во внутренней по
лости конулят обычно развиты четыре вертикальные перегородки, отходя
щие от середины боковых стенок. У единичных форм в начале роста имеются 
горизонтальные перегородки.

Образ жизни и условия существования. Конуляты были морскими живот
ными, одни вели планктонный, а другие донный образ жизни. Привязан
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Подкласс Conulata 

/f\

Рис. 133. Подкласс Conulata (V2, e j —T,, J?,Q?).
а — Conutaria (СГ,—Р); б, в — реконструкции: б — Exoconularia (О, )̂, планктонная форма, в ~  
Vendoconularia (Ѵ )̂, бентосная прикрепленная форма; г — поперечное ссченне Archaeoeomlaria ( 6 — 
S); д — Slephanoseyplius (современность), хитиновая трубка с полипом и зачаточными медузками 
внутри {ІѴепіег, 1966). Обозначения: к — радиальный канал; п — полип; р — ротовое отверстие;

CM — серия зачаточных медуз; хт — хитиновая трубка

ность находок к глинистым или мелкозернистым осадкам наводит на мысль 
об относительно глубоководном образе жизни.

Систематическое положение конулят дискуссионно: сцифоидные меду
зы (тип Cnidaria), крылоногие гастроподы (тип Mollusca). Общие признаки 
конулят и современных сцифоидных: присутствие четырех внутренних пе
регородок в гастральной полости; радиальная, обычно четырехлучевая сим
метрия; наличие хитиноидного скелета (как у рода Stephanoscyphus), пропи
танного солями фосфата кальция (сходный состав у статолитов сцифоидных 
медуз); присутствие органов чувств вокруг ротового отверстия; чередование 
поколений (бентосные и планктонные конуляты). Возможно, конуляты вме
сте с кубомедузами образуют самостоятельный класс. Общие признаки кону
лят и моллюсков, а именно крылоногих гастропод: наружный скелет, разно
образная скульптура, наличие полостей, разделенных горизонтальными 
перегородками.

Геологическая история конулят достоверно прослежена со среднего кем
брия до раннего триаса, но имеются единичные находки в позднем венде и 
проблематичные в юре. Кроме того, современный род Stephanoscyphus вос
принимается некоторыми как потомок конулят. В целом конуляты являют
ся палеозойскими организмами, испытавшими расцвет на протяжении си
лура и девона. В эволюции конулят наблюдается усложнение внутреннего и 
внешнего строения и увеличение содержания фосфата кальция в скелетах. 
Так, у ордовикских конулят фосфат кальция (СаРО^) составляет 66—74%, а у 
пермских — 96%.
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Таким образом, интервал существования конулят — поздний венд, сред
ний кембрий—ранний триас, хотя не исключено, что их надо объединять с со
временными сидячими сцифомедузами, имеющими хитиноидные оболочки.

Класс Коралловые полипы. 
Classis Anthozoa

Класс Anthozoa Общая Характеристика. Класс Anthozoa (греч. anthos —
Ііоды асс  Tabuhtoidea цветок; zoa — животные) представлен одиночными и
Подк/іасс HeIioIitoidea /  і  ̂>і\ /-
Подкласс Tetracoralla КОЛОНИаЛЬНЫМИ формаМИ (рИС. 134). ОтдеЛЬНуЮ ОСОбЬ
Подкласс Hexacoralla называют ПОЛИПОМ, а скелет полипа — кораллитом.
Подкласс Ociocoraiia Размеры одиночных форм в поперечнике до 25 см, а 

у некоторых больше. Кораллиты в колониях по срав
нению с одиночными формами очень маленькие; поперечник равен 0,2— 
4,0 мм, редко доходит до 3 см, но сами колонии в поперечнике и в высоту 
могут достигать 3 м. Рот у полипа ведет в эктодермальную глотку и далее в 
складчатую пищеварительную полость. Многочисленные мягкие радиально 
расположенные складки — мезентерии, имеющие вид вертикальных полот
нищ, — резко увеличивают поверхность гастральной полости полипа 
(рис. 135). Чередование поколений отсутствует, половые продукты энтодер- 
мального происхождения образуются у полипа.

Складки пищеварительной полости имеют разнообразное строение. У 
большинства кораллов, помимо мезентериев, в нижней части и в основании 
полипа развиваются невысокие мягкие складки, чередующиеся с мезентери
ями. Эти складки, как правило, имеют опору в виде вертикальных скелет
ных известковых перегородок, представленных пластинами, ребрами, бугор
ками, шипами и чешуями. Их называют общим термином — септы (лат. 
septum — ограда).

Большинство коралловых полипов имеют скелет, нередко различно ок
рашенный. Встречаются и бесскелетные формы, например современные ак
тинии, или морские анемоны. В 1983 г. появилось удивительное сообщение 
о том, что вблизи Гавайских островов найдено 100 экземпляров актиний, име
ющих спирально-конические хитиноидные раковины бронзовой окраски 
(Duhn, Libermann, 1983). Размеры раковин около 6 см. Мягкое тело занима
ет всю полость раковины, таким образом становіггся удлиненным и черве
образным. Форма раковршы совпадает с таковой гастропод (конвергенция). 
Состав скелета кораллов чаще всего минеральный известковый, реже — сме
шанный минерально-органический (роговой). По происхождению и поло
жению скелет чаще всего наружный эктодермальный; он находится с наруж
ной стороны полипа. Роговой скелет строится за счет деятельности клеток 
эктодермы, мигрировавших в мезоглею, и поэтому по происхождению он 
является эктодермальным, а по положению — мезоглеальным, внутренним. 
Скелет колонии состоит из многочисленных однотипных или полиморфных 
кораляитов.

Рост колонии начинается с протокора/шита. За счет его деления или поч
кования образуются другие кораллиты, которые в свою очередь вновь раз
множаются бесполым (вегетативным) путем. Таким способом формируются 
колонии. Строение колоний может бьггь более сложным, когда в ее формиро
в а н а  помимо полипов принимает участие и промежуточная мягкая ткань,
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Рис. 134. О диночны е и  колониальные к орал л ы .

а—е — форма одиночных кораллов: а — дисковидная, б — блюдцеобразная, в — коническая, г — 
цилиндрическая, д — туфелькообразная, е — пирамидальная четырехгранная; ж—с — типы коло
ний: ж — кустистая стелющаяся, з-~м — массивные различной формы от конической и пластин
чатой до ветвистой, и — цепочечная, о, п — кустистые вертикально стоящие с горизонтальными 

пластинами и трубочками, р  — членистая, с — перистая

Рис. 135. С троение одиночного коралла {а ) и схема ж изненного цикла класса A iithozoa
( б - д ) .

а — соотношение мягкого тела и скелета у одиночного шестилучевого коралла; б, в — стадии ли
чинки, в конце развития появляются рот и внутренние перегородки; г, д — стадии полипа с шес
тью зачаточными, а затем с двенадцатью полноценными щупальцами (Наумов, 1968; Hill, 1956). 
Обозначения: гл — глотка; м — мезентерии; р — рот; с — септы; ск — скелет основания полипа; 

СП — мягкие складки подошвы полипа; ст — скелет стенки

227



получившая название ценосарк. В этом случае скелет колонии состоит из ко- 
раллитов и расположенного между ними промежуточного скелета — цененхи- 
мы.

В строении кораллита вьщеляют горизонтальные и вертикальные элемен
ты. К первым относят днища, хотя строго горизонтальными они бывают до
статочно редко. Вертикальные элементы представлены радиально располо
женными септами и осевым образованием — столбиком. Расположение и 
число септ обычно упорядоченное, реже — незакономерное. Как говорилось 
выше, они находятся в основании полипа между мезентериями, опускающи
мися сверху.

Образ жизни. Современные кораллы — организмы морские, прикреплен
ные или свободнолежащие, хотя некоторые, особенно бесскелетные акти
нии, способны медленно перемещаться по дну или прыгать (морские перья), 
а иногда и неглубоко закапываться в осадок. Кораллы распространены на всех 
глубинах, но наиболее разнообразные сообщества характерны для неболь
ших глубин тропических и субтропических морей; при этих оптимальных ус
ловиях они являются рифостроящими организмами.

Жизнедеятельность кораллов связана с различными организмами, суще
ствующими вместе с ними. Так, продуцирующие известь современные ко
раллы обычно имеют в качестве симбионтов одноклеточные динофитовые 
водоросли (зооксантеллы и зоохлореллы); широко известна «пара» рак-от
шельник и актішия. Подобные примеры наблюдаются и среди ископаемых 
кораллов: табулятоидеи (Favositida) + кольчатые черви, табулятоидеи 
(Syringoporida) + строматопороидеи (Porifera).

Принципы классификации и систематика. Строение скелета и особенно
сти морфологии мягкого тела положены в основу разделения класса Anthozoa 
на пять подклассов, три из которых являются вымершими (Tabulatoidea, 
Heliolitoidea, Tetracoralla), а два других существуют поныне (Нехасогаііа, 
Octocoralla). Среди современных Anthozoa нередки формы бесскелетные либо 
имеющие органический скелет, поэтому реально предположение, что корал
ловые сообщества прошлого тоже не ограничивались cкeлeтны^ш формами. 
Не исключено, что бесскелетные представители и особи с органическим ске
летом составляли ранее не меньшую, а возможно, большую долю коралло
вых сообществ, чем ныне.

Геологическая история. Коралловые полипы появились, вероятно, в вен
де; в палеозое, в мезокайнозое и в настоящее время они распространены 
очень широко.

Подкласс Табулятоидеи. 
Subclassis Tabulatoidea

Иіідкмсс Tabulatoidea Общая Характеристика. К подклассу Tabulatoidea (лат.
Отряд AuIoporida lahula — доска; Греч, aides— вид, форма) относятся вы-

Отряд Liclienanida > -г г  /
Отряд Haiysiiida мершие колониальные кораллы С наиболее просто ус-
Отряд Favusiiida троенным известковым скелетом. Колонии состоят из

Отряд Syiingoporida различных ПО форме И строению кораллитов.
Роговидные коршишты могли стелиться в виде кустиков по поверхности 

суЬстр'лтг. {кустистая стелющаяся, инкрустирующая колонии). Трубчатые ко-
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раллиты поднимаются вертикально вверх над субстратом, располагаясь 
изолированно или частично соприкасаясь {кустистая вертикальная колония). 
При срастании кораллитов боковыми сторонами образуются цепочки {цепо
чечная колония). Если призматические многоугольные кораллиты по всем сто
ронам плотно примыкают друг к другу, возникает сотовая {массивная) коло
ния. Поперечное сечение кораллитов может быть округлым, эллиптическим, 
многоугольным, а их форма и размеры нередко изменяются в пределах одной 
колонии.

Во внутренней полости кораллитов находятся вертикальные (септы) и 
обычно горизонтальные (днища) элементы. Септы м еж ие шипообразные, 
реже в виде чешуй, пластіш или отсутствуют. Число септ непостоянное. Дни
ща горизонтальные, реже воронко- и пузыревидные. Внутренние полости ко
раллитов могут сообщаться друг с другом с помощью пор, соединительных 
трубок, соединительных пластин; в двух последних случаях формируется не
сплошной промежуточный скелет. Отдельные кораллиты достигают в попе
речнике 0,1—10 мм, а колонии —до 1,5 м.

Образ жизни. Табулятоидеи вели неподвижный донный образ жизни, 
обитали в нормально-морских бассейнах и участвовали в палеозойском рифо- 
строении.

Принципы классификации и систематика. Разделение подкласса табуля- 
тоидей на восемь отрядов основано на строении колоний и кораллитов, на
личии или отсутстврш соединительных образований. Ниже рассмотрены пять 
отрядов: Auloporida ( б ^ - Р), Lichenariida(O-Sj), Halysitida (O^-S), Favositida 
(O j-P ), Syringoporida (O^-Pj).

Отряд Auloporida (греч. aulos — трубка; pom s — отверстие, канал). Наи
более примитивный отряд, имеющий кораллиты роговидной, реже цилинд
рической формы. Они соединены друг с другом в местах почкования, обра
зуя кустистые, обычно стелющиеся по субстрату колонии, реже — 
поднимающиеся над ним (рис. 136, а). Соединительные образования отсут
ствуют. Днища и септы развиты слабо или отсутствуют. Средний кембрий — 
пермь.

Отряд Lichenariida (греч. lichen — лишайник) охватывает колонии мас
сивные, редко кустистые. Септы — от единичных до многочисленных, иногда 
могут отсутствовать (см. рис. 137, а, б). Соединительные; образования отсут
ствуют. Днища многочисленные горизонтальные. Ордовик — ранний силур.

Отряд Halysitida (греч. halysis — цепь, оковы). Цепочечные колонии со
стоят из вертикально расположенных кораллитов, срастающихся узкими сто
ронами и образующих одно- и многорядные цепочки. Септы от единичных 
до многочисленных (нередко до 12). Соединительные образования отсутству
ют. Дшшіа многочисленные, обычно горизонтальные. Могут встречаться ди
морфные колонии, состоящие из кораллитов двух типов: цилиндрических и 
чередующихся с ними более мелких призматических с прямоугольным попе
речным сечением (рис. 136, б—г). Средний ордовик — силур.

Отряд Favositida {ляг. favus — шестиугольная плита, пчелиные соты). Мас
сивные колонии сложены призматическими кораллитами (сотовые кораллы). 
Форма колоний разнообразна — от лепешковидных до цилиндрических и 
массивно-ветвистых. Соединительные образования представлены порами, 
реже каналами, обычно закономерно расположенными на стенках (рис. 137, 
в—з). Септы разнообразные: пластинчатые, шипообразные, чешуевидные.
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Подкласс Tabulatoidea

Рис, 136. Подкласс Tabulaloidea ( € ^ - Р).
а — отряд Auloporida, Aulopora (О—Р), внешний вид колонии; б—г — отряд Halysilida; б — Calenipora 
(О ,—S), внешниіі вид колонии, в, г — Halysiles (О,—S), поперечное и продольное сечения; д— 
ж — отряд Syriiigoporida, Syiingopora (О,—С): д — внешний ввд колонии, е, ж — продольное и 
поперечное сечения. Обозначения: вд — воронковидные днища; дн — горизонтальные днища; 

ш — шиповидные септы; э — эпитека, внешний морщинистый слой

Днища — от горизонтальных до пузырчатых. В 1985 г. было опубликовано 
сенсационное сообщение об уникальных находках фоссилизированных по
липов с 11 — 13 щупальцами в кораллитах (рис. 137, е). Наличие щупалец од
нозначно решило вопрос о принадлежности табулятоидей к книдариям, а не 
к губкам. Средний ордовик — пермь.

Отряд Syringoporida (греч. syrinx, род. п. syringos — трубка; — отвер
стие, канал). Колонии кустистые, состоящие из изолированных цилиндри
ческих кораллитов, воздымающихся над субстратом (см. рис. 136, д—ж). Сеп
ты многочисленные. Соединительные образования представлены трубками, 
обычно расположенными хаотично, реже закономерно. Днища многочислен
ные, как правило, воронковидные, реже горизонтальные. Нередко встреча
ется симбиоз (комменсализм) со строматопороидеями. Средний ордовик — 
ранняя пермь.

Геологическая история табулятоидей (рис. 138). Первые кембрийские та- 
булятоидеи были представлены кустистыми стелющимися колониями 
(Auloporida, C j - Р). В раннем ордовике появились первые достоверные табу- 
лятоидеи в виде массивных колоний, состоящих из кораллитов простого стро
ения с редкими септами, днищами и без пор (Lichenariida, O -S ,). В среднем 
ордовике разнообразие табулятоидей резко возрастает. От кустистых стелю
щихся аулопорид возникли кустистые колонии из прямостоящих кораллитов, 
внутренние полости которых сообщались друг с другом соединительными 
трубками. У одних трубки были расположены беспорядочно (Syringoporida,
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Подкласс Tabulatoidea

Подкласс Heliolitoidea

Рис. 137. Подклассы Tabulatoidea (€ j—Р) и Heliolitoidea (О^—D^).
а, б — отряд Lichenariida, Lessnikovaea (О^), поперечное и продольное сечения; в—з — отряд 
Favositida, Favosiles(О,—D )̂: в — призматические кораллиты с порами на стенках, г ,д  — попереч
ное и продольное С9чения, е — фоссилизированные полипы с щупальцами, ж ,з  — симбиоз фа- 
возитид с червями, поперечное и продольное сечения; и—л — отряд Heliolitida, Helioliles (Dj.j): 
и -  внешний вид колонии, к, л — поперечное и продольное сечения. Обозначения: по — поры;

че —• трубочки червей; щп — щупальца

O j-P j), у Других они отходили от кораллитов радиально, образуя располо
женные этажами венчики (Sarcinulida, 3). В ордовике аулопориды дали 
начало колониям, у которых кораллиты имели четыре септы (Tetradiida, О,?, 
О.-з)-

От массивных колоний лихенариид на границе среднего—позднего ордо
вика обособились две ветви. В одной из ветвей массивный тип колонии транс
формировался сначала в массивно-многорядно-цепочечный, а потом в одно
рядно-цепочечный (Halysitida, O^-S). В другой ветви массивный тип колонии 
сохранился, но у кораллитов появились поры, сначала в углах, а затем и на 
стенках (Favositida, О^—Р). В эволюции каждого из перечисленных отрядов на
блюдается усложнение строения кораллитов: стенок, септ, днищ, соединитель
ных образований и т.д.
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Рис. 138. Схема геохронологического распространения и возможные родственные 
свяг^и табулятоидей и гелиолитоидей

Подкласс Гелиолитоидеи. 
Subclassis Heliolitoidea

IlodKAaccHeliolUoidea Общая Характеристика. Колонии Heliolitoidea (греч.
Отряд Proponda helios — солнце; Iites — искаженное от Iithos — камень)
Отряд Heliolilida ^ ,массивные разнообразной формы, состоящие из ко- 

раллитов и сплошного промежуточного скелета (см. рис. 137, и—л). Корал- 
литы обычно цилиндрические, с двенадцатью, реже — с шестью септами и 
многочисленными днишами. Промежуточный скелет по одной версии пред
ставлял собой видоизмененные кораллиты {гетероморфные компоненты), по 
другой — подошвенные и боковые разрастания кораллитов {цененхима). У от
ряда Proporida (O j-S ) промежуточный скелет состоял из пузыревидных об
разований, а у отряда Heliolitida (O j-D j) — из полигональных трубок с диаф
рагмами (аналоги дниш), расположенными чаще, чем в кораллитах.

Геологическая история. Гелиолитоидеи (рис. 138) появились в конце 
среднего ордовика и были представлены инкрустирующими колониями с 
гетероморфными компонентами в виде стержневидных образований 
(Coccoseridida, O j - S) либо массивными колониями с трубчатыми, пузыр
чато-трубчатыми и пузырчатыми гетероморфными компонентами 
(Proporida, Oj- S; Khangailitida, O j-D ^). На границе среднего — позднего 
ордовика появились гелиолитоидеи с трубчатыми гетероморфными компо
нентами, имеющими диафрагмы (Heliolitida, O ^-D j). Средний ордовик — 
средний девон.
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Подкласс Четырехлучевые кораллы, или Ругозы.
Subclassis Tetracoralla, или Rugosa

Общая характеристика. К подклассу Tetracoralla (греч. ietra — четыре; 
когаИіоп — коралл) относятся палеозойские одиночные и колониальные орга
низмы с известковым скелетом. Тетракораллы, как правило, покрыты эпи
текой, представляющей внеш ш т  морщинистый слой, что и определило вто
рое, не менее распространенное название этого подкласса — Rugosa (лат. 
ruga — морщина, морщинистый). Форма одиночных тетракораллов — рого
видная, цилиндрическая, призматическая. Основание одиночных тетрако
раллов, как правило, роговидно-изогнуТое, что обусловлено боковым при
креплением личинки.

Колонии массивного типа состояли из призматических кораллитов, плот
но примыкающих друг к другу, а кустистого типа — из цилиндрических, раз
лично изолированных кораллитов.

Длина одиночных ругоз обычно не более 25 см при поперечнике до 6 см, 
но некоторые позднепалеозойские формы достигали большей длины, напо
миная по форме бивни мамонта. Поперечник кораллитов в колониях — до 
4 см, а самих колоний — до 1,5 м.

Поперечное сечение одиночных кораллов и кораллитов колоний может 
быть круглым, многоугольным, трех- или четырехугольным. Скелетные эле
менты кораллитов (септы, днища, пузыревидные образования, столбики) 
весьма разнообразны по строению и сочетанию друг с другом.

Септы, как правило, пластинчатые, иногда игольчатые или в виде корок, 
крайне редко они отсутствуют. Пластинчатые и игольчатые септы заклады
ваются закономерно. Обычно сначала возникает одна септа, в дальнейшем 
она распадается на две: короткую {главную) и длинную (противоположную), 
затем появляются четыре боковые септы. В результате образуется шесть сек
торов, но только в четырех из них закладываются новые септы, так как око
ло противоположной сегггы дополнительные септы не возникают (рис. 139). 
Все септы на взрослой стадии образуют один или два цикла; в последнем слу
чае формируются большие и малые септы, чередующиеся друг с другом. Иног
да у позднепалеозойских ругоз число циклов достигало 3—5 (?переходная 
группа к шестилучевым кораллам). В зоне заложения септ образуется ямка — 
фоссула, которая фжсируется расхождением септ и углублением днищ. Луч
ше всего развита фоссула около главной септы. Септы в центральной части 
обычно погружены в чашку.

Способ заложения септ, наличие фоссул, утолщение главных и соседних 
с ними септ и ряд других признаков резко нарушают радиальную симмет
рию ругоз, превращая ее в бирадиальную (почти двустороннюю^ На взрос
лой стадии септы многочисленные, их число обычно кратно двум, что свя
зано со спецификой заложения септ, т.е. последовательностью их появления 
и развития в онтогенезе.

Днища у тетракораллов разнообразные: от горизонтальных до прерыви
стых, неправильно изогнутых. Вдоль периферии кораллитов часто развиты 
пузыревидные образования {пузырчатая ткань, диссепименты), иногда запол
няющие всю полость кораллита. В центральной части кораллитов нередко 
образуется осевая структура — столбик: простой (пластинчатый) или гри
фелевидный либо сложный в виде колонны, состоящей из различных скелет-
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Ш

Рис. 139. Схема заложения септ у четырехлучевых {а, б) и шестилучевых {в, г) кораллов.
а — двусторонне-симметричное заложение септ с образованием главной (гл), противоположной 
(пр), боковых (пб) и добавочных боковых (дб); б — расположение септ на взрослой стадии; в — 
циклическое заложение септ I - I V  порядков, г — четыре цикла септ на взрослой стадии. Обозна

чения: CT — септы; ф — фоссула; эп — морщинистая эпитека

ных элементов. Структура скелетной ткани стенок кораллитов и септ, а также 
их соотношения друг с другом различны.

Наружный покров ругоз двухслойный. Внешний слой {голотека) несет 
струйки, линии и морщины нарастания (руги), внутренний {эпитека) — про
дольные ребра, борозды, редко чешуи. В ископаемом состоянии обычно со
храняется только эпитека. Термин «эпитека» нередко употребляют как об
щий термин для внешнего и внутреннего слоев. В таком понимании он 
использован и в данном учебнике.

Реконструкция мягкого тела ругоз идет по аналогии с HexacoraUa. Мор
фология скелета сходна с Hexacoralla, отсюда вывод; аналогично и строение 
мягкого тела. Скелет ругоз строится за счет склеробластов. Вопрос: скелет 
является первично-арагонитовымилипервично-кальцитовым? В пользу ара
гонита приводят следующее доказательство: если морфология ругоз и шес
тилучевых склерактиний сходна, следовательно, первичным был арагонит 
(как у шестилучевых).

Принципы классификации и систематика. Общепржятые критерии для раз
деления тетракораллов на отряды отсутствуют. В эволюции многократно про
слеживается усложнение строения за счет появления новых скелетных элемен
тов. В учебной литературе сложилась традиция разделения тетракораллов на 
искусственные группы. Четыре из них вьщелены по типу строения внутрен
ней полости кораллитов: одно-, двух-, трехзонные и пузырчатые тетракорал
лы; пятая группа — крышечные тетракораллы (рис. 140—142). Под зонами по
нимают пространство, занятое определенными скелетными элементами,
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Подкласс Tetracoralla

Рис. 140. Одиночные четырехлучевые кораллы (О—Р): однозонные (О—Р), двухзон
ные ( O j - P )  и  трехзонные (S—Р). 

а, — однозонный/4т/>/«а:мі(С); ¢, г — двухзонная Gshelia {С,У, д, е — трекзонныуі NeopaIiphyHum (S); 
а , в , д  — поперечные, б , г , е  — продольные сечения. Обозначения: бс — большая септа; гл — главная 
септа; дн — днища; мс — малая септа; ос — осевая структура; пс — плоскость септы; пт — пузырча

тая ткань из диссепиментов; с — септы

элементами, такими, как днища, пузырчатая ткань, столбик (септы не учи
тываются). У однозонных кораллов имеются только днища, у двухзонных — 
днища и пузырчатая ткань, у трехзонных — днища, пузырчатая ткань и стол
бик. Внутренняя полость пузырчатых одиночных и колониальных кораллов 
заполнена пузыревидными образованиями: септы отсутствуют, реже встре
чаются кораллы корковидные или пластинчатые. Группа одиночных крышеч
ных кораллов имеет форму в виде носка туфельки или четырехгранной пира
миды, несущих крышечку. Внутренняя полость может быть построена по

Подкласс Tetracoralla

Рис. 141. Пузырчатые ( S - D )  и крышечные ( S - D )  четырехлучевые кораллы.
а, б — Nataliella (D,); в—д — Calceola (D; )̂: в — внешний ВНЛ сверху, г  — продольное сечение, д - 

реконструкция. Обозначения: дн — днища; кр — крышечка; по — щупальца, ст -  септы
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Подкласс Tetracoralla

Рис. 142. Колониальные 'істырехлучевые кораллы (О^—Р): однозонііые (O^--D), 
двухзонные ( S - P )  и 'грехзонные (S—Р).

а, б -  одпо'юнная Favisliiia (O^,); і», г — дпухаоиная Hexagoiiaiia (D  ̂ ,); с), е — ірехчонііыіі 
Petalaxis {С .). Обозначения-, 140

типу О Д Н О -, даухзонных и пузырчатых тетракораллов. Септы имеются или от
сутствуют.

Образ жизни и условия существования. T етракораллы — донные прикреп
ленные или неподвижнолежащие организмы, обитавшие преимущественно 
в верхней сублиторали нормально-морских бассейнов тропиков и субтропи
ков палеозоя. Тетракораллы участвовали в образовании коралловых извест
няков и рифогенных построек.

Геологическая история. Четырехлучевые кораллы появились в ордовике 
и вымерли в перми. Одиночные формы существовали: однозонные (О—Р), 
двухзонные (О3—Р), трехзонные (S—Р), пузырчатые (S -D ) и крьшіечные (S— 
D). Колониальные формы существовали; однозонные (O ^-D ), двухзонные 
(S -P )  и трехзонные (S—Р).

Геологическое значение. Тетракораллы имеют большое биостратиграфи- 
ческое значение на протяжении всего палеозоя начиная с позднего ордови
ка. Они используются при реконструкции палеогеографических обстановок 
и палеозоогеографическом районировании. Кроме того, по морщинам и ли
ниям роста эпитеки одиночных тетракораллов подсчитано число дней в году 
в прошлые геологические периоды (см. рис. 4). Ордовик — пермь.

Подкласс Шестилучевые кораллы. 
Subclassis Hexacoralla

Подкласс IIexacoralla
Отряд Sclerncliiiin

Общая характеристика. К подклассу Hexacoralla (греч. 
hexa — шесть; когаИіоп — коралл) относятся одиноч-
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Подкласс Hexacoralla

Рис. 143. Одиночные и колониальные шестилучевые кораллы (T ^-Q ).
а — CycIoIUes  ̂— Monllivaultia (J—К), внешний вид и поперечное сечение; г — Acropora
(Pj—Q), внешний вид фрагмента колонии; д — Thamnasleiia (Т^—К), поверхность колонии свер.ху; 
е — современная колония. Обозначения: бк — боковые кораллиты; ок — осевой кораллит; ос -  

осевая структура; пт — промежуточная сетчато-игольчатая ткань; щ — щупальца

ные и колониальные организмы, особенно широко распространенные в со
временных тропических и субтропических морях. Это преимущественно 
стеногалинные формы, хотя некоторые из них, например актинии, встре
чаются и в бассейнах пониженной солёности. У гексакораллов вокруг щеле
видного рта располагаются щупальца; в гастральной полости находятся мяг
кие мезентериальные перегородки, нижние края которых свободно свисают 
вниз; число тех и других обычно кратно шести (см. рис. 135).

Большинство гексакораллов обладает известковым (кальцитовым или 
арагонитовым) скелетом, но встречаются и бесскелетные формы. К после
дним среди современных гексакораллов относятся актинии, или морские 
анемоны, достигающие в исключительных случаях 1,5 м в поперечнике.

Принципы классификации и систематика. Шестилучевые кораллы подраз
делены на семь отрядов. Единые критерии не выработаны. Гексакораллы с 
известковыми скелетами объединены в отряд Scleractinia (Т^—Q), называе
мый также Madreporaria.

Отряд Scleractinia (греч. scleros — твердый, жёсткий; aktis, род. п. actinos — 
луч). Одиночные и колониальные современные и ископаемые кораллы 
(рис. 143). Форма одиночных кораллов дисковидная, коническая, грибооб
разная, цилиндрическая, червеобразная, с поперечником до 30 см. Колонии 
гексакораллов состоят из одинаковых полипов. Форма колоний массивная, 
массивно-ветвистая или кустистая, высота колоний до 1 м, диаметр до 3 м.
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Рис. 144. Скорость образования известкового скелета у современного рифостроящ его  
колониального коралла Porites Iutea M ilne-E dw ards et H aim e. Австралия, Большой

Барьерный риф  ( Jell, 1980).
я — б часов спустя после прикрепления планулы к субстрат^’; б — через 24 часа; в — через 2 дня; 
г — через 5 дней; д — через 9 дней; е — через 12 дней; ж — через 21 день. Обозначения: дк — осно

вание кораллита; ск стенка кораллита; ст — септы

Поперечное сечение кораллитов в колониях круглое, меандрическое или 
многоугольное. У некоторых колоний развивается промежуточная скелетная 
ткань — цененхима, представляющая собой боковые и подошвенные разрас
тания кораллитов и заполняющая все пространство между ними (род 
Acropora, рис. 143, г). Цененхима состоит из пузыревидных, стержневидных 
или сетчато-игольчатых образований.

Внутренняя полость кораллитов заполнена септами, днищеподобными, 
пузыреввдными образованиями, а также осевыми структурами. Септы у боль
шинства гексакораллов пластинчатые, реже игольчатые и шиповидные.

Септы закладываются закономерно (см. рис. 139). Сначала появляется 
6 септ, затем возникает еще 6 . В результате формируется 12 секторов, в ко
торых образуется 12 септ, и т.д. По мере роста кораллита септы удлиняются, 
и возникают от 2 до 6 и более циклов сеггг, приподнятых над чашкой. Оди
ночные формы могут иметь хорошо развитую эпитеку, которая не доходит 
до верхнего края, уступая место краевой зоне септ, выступающих наружу за 
пределы чашки.

Образ жизни. Современные рифостроящие шестилучевые кораллы оби
тают в мелководье тепловодных бассейнов на глубинах не свыше 90 м. Кро
ме того, в современных морях известны также глубоководные коралловые 
банки («луга») вплоть до глубин почти 1500 м. Одиночные склерактинии жи
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вут гораздо глубже — до 6328 м, но особенно разнообразны и многочислен
ны шестилучевые кораллы в верхней сублиторали тропических и субтропи
ческих акваторий. Для рифостроящих склерактиний характерен симбиоз с 
одноклеточными водорослями, широко известными под названием зооксан- 
теллы и зоохлореллы. Рифостроящие склерактинии интенсивно выделяют 
CaCOj начиная с первых стадий прикрепления личинки (рис. 144). За год ко
лонии вырастают в высоту до 8—14 см.

Породообразующая роль. Склерактинии образуют коралловые известня
ки, они являются рифостроящими кораллами мезокайнозоя и современных 
морских бассейнов.

Геологическая история склерактиний начинается со среднего триаса, ког
да появляются одиночные и колониальные кораллы, обладающие цикличес
ким заложением септ, образующих несколько порядков. Дальнейшая эволю
ция шла по пути усложнения строения кораллитов и колоний. Начиная со 
среднего триаса колониальные склерактинии участвуют в рифостроении, сна
чала малых тел — биогермов, а затем и крупных тел — настоящих рифов, осо
бенно в поздней юре, раннем мелу, позднем палеогене и в настоящее время.

Бесскелетные актинии в ископаемом состоянии не сохраняются, если не 
считать концентрически-морщинистые отпечатки, известные с венда и кем
брия, воспринимаемые некоторыми как основания полипов.

Геологическое значение. Склерактинии имеют значение для биострати
графии мезозоя, особенно юры и мела, а также для палеогеографических и 
палеоэкологических реконструкций.

Подкласс Восьмилучевые кораллы.
Subclassis Octocoralla

Общая характеристика. К подклассу Octocoralla (греч. octo — восемь; 
когаіііоп — коралл) относятся колониальные животные, обитающие в морс
ких бассейнах с нормальной солёностью. Оіш живут на всех глубинах, дости
гая глубоководных желобов ультраабиссали. Внешнее разнообразие восьми
лучевых кораллов очень велико: они представлены различно окрашенными 
морскими перьями, красными, черными и голубы\ш кораллами, красными 
морскими органчиками и Т.Д. (рис. 145). Это организмы прикрепленные, хотя 
некоторые морские перья могут с помощью мускулистого основания пере
двигаться, подпрьпивая, или частично зарываться в осадок.

Колонии обычно массивно-ветвистого типа разнообразной формы, неред
ко полиморфные, состоящие из особей различной морфологии, выполняющие 
разные функции. Обычные полипы, или полипы питания, имеют восемь пе
ристых щупалец и восемь мягких мезентериальных пластин. Ротовое отвер
стие щелевидное, превращающее радиальную симметрию в двустороннюю 
{бирадиальную). Пространство между полипами занято общей мягкой тка
нью — ценосарком. Внутренние полости сообщаются между собой сложной 
системой каналов, обычно расположенных в толстой мезоглее.

Среди октокораллов есть формы скелетные и бесскелетные. Скелет имеет 
мезоглеальное положение и состоит из органических (роговых) и известко
вых склеритов (спикул) с различными примесями, расположенных изолиро
ванно или слившихся в плотную или «губчатую» ткань. Между кораллитами 
обычно находится промежуточный скелет — цененхима, представляющий
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П о д к л а с с  O c to c o ra lla

Рис. 145. Подкласс Oclocoralla (V?, О —S, К —Q).
а—д ~  известковые сііикулы ~  склериты современных (я—г) и силурийских (d) форм; е — Tubipom 
(Q); ж — his  S. Iato (4̂ —Q); з — CoraIIium (К—Q). Обозначения: ис — известковый стержень; пщ — 

гісристые щупальщ; сп — горизонтальные соединительные пластины

собой результат деятельности ценосарка (род Tubipora). Размеры колоний ок- 
токораллов свыше 2 м в высоту.

У некоторых октокораллов (род Heliopora) известковый скелет напоми
нает скелет гелиолитоидей. Он состоит из кораллитов с 16 септами и днища
ми; между кораллитами расположены трубки с диафрагмами. Роговые ске
леты октокораллов имеют вид сплошных стержней или трубок. Смешанные 
скелеты обычно состоят из чередующихся стержней известкового и рогово
го состава (см. рис. 145, ж). Внешняя поверхность известковых стержней 
гладкая или ребристая; иногда наблюдаются мелкие округлые углубления, 
отвечающие расположению полипов питания.

Породообразующей роли октокораллы не имеют, если не считать неко
торых родов {Неііорога HWp.), иногда участвующих в образовании мезозойс
ких биогермов и современных рифов.

Геологическая история. Сведения о нахожах восьмилучевых кораллов от
рывочны. Видимо, они появились в венде, где найдены отпечатки колони
альных организмов, несколько напоминающие морские перья. Спикулопо- 
добные элементы, сходные со спикулами современных октокораллов, 
встречены в отложениях ордовика и силура (см. рис. 145, а—д), а достовер
ные остатки известны с мела и поныне. Суммируя сказанное, геологичес
кий возраст октокораллов: венд?, ордовик — силур, мел — современность. 
Геохронология различных групп Cnidaria показана на рис. 146.
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Рис. 146. Схема геохронологического распространения книдарий

Книдарии в упражнениях и задачах 
Морфология, классификация и систематика

Упражнение I. Составьте схему систематического состава типа Cnidaria, 
вписав названия недостающих таксонов в соответствии со схемой 9. Справа 
укажите классификационные признаки, на которых основано деление типа 
книдарий на классы и класса Anthozoa на подклассы.

Схема 9

Систематический состав типа Cnidaria

Тип Cnidaria

Класс

Подкласс ... ... Tetracoralla

Классификационные признаки 
надродовых категорий

Упражнение 2. Составьте схему систематического состава подкласса 
Tabulatoidea, вписав названия недостающих таксонов в соответствии со схе
мой 10. Справа укажите классификационные признаки, на которых основа
но деление подкласса Tabulatoidea на отряды. Упражнения 1 и 2 можно пред
ставить в виде единой схемы.
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О трад

Род

Схема 10

Систематический состав подк.иасса Tabulatoidea 

Типа Tabulatoidea

Halysilida

/\
Halysites

\

Классификационные признаки 
надродовых категорий

Упражнение 3. Определите родовую принадлежность данного экземпля
ра, используя определительские ключи. Определение ведется поэтапно: сна
чала нужно установить класс, затем подкласс и т.д.

Упражнение 4. Зарисуйте и опишите определенный экземпляр на зара
нее оставленном в тетради месте. На рисунке покажите основные признаки, 
по которым проведено определение. Изображая продольный или попереч
ный разрез, желательно ограничиться небольшим числом кораллитов, 
максимально отразив все их особенности. Сведения о породообразующей 
роли и геологическом распространении следует дополнительно извлечь из 
лекций и учебника.

Упражнение 5. Составьте диагнозы надродовых категорий, поместрш их 
на оставленное в тетради место. Для этого проанализируйте материал, про
смотренный на лабораторных занятиях, и привлеките сведения из лекций, 
учебника и справочников.

Упражнение 6. Составьте сравнительную таблицу классов типа Cnidaria 
в соответствии с табл. 16.

Упражнение 7. Составьте сравнительную таблицу подклассов класса 
Anthozoa в соответствии с табл. 17.

Упражнение 8. Составьте сравнительную таблицу отрядов подкласса 
Tabulatoidea в соответствии с табл. 18.

Таблица 16
Сравнение классов типа Cnidaria

№ Признак Hydrozoa Scyphozoa Anthozoa

1 Пищеварительная полость: гладкая или 
складчатая

2 Наличие и характер глотки

3 Чередование поколений: имеется или отсут
ствует

4 Соотношение полипоидной и медузоидной 
стадий: какая стадия преобладает?

5 Геологический возраст

Примечание. Ответы желательно дополнить схематическими рисунками (см. рис. 131).
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Таблица I '
Сравненііе подклассов класса Anthozoa

№ Признак

я

3'S
я

1я
H

А

'H‘о
[о

X

Аа
CSU
о
я
ь
H

J9
1
Оияи

X

J9
"яUоио

о

1 Состав скелета: известковый, роговой и т.д.
2 Форма существования: одиночные, колониаль

ные
3 Септы:

^  отсутствуют или имеются
б) закладываются закономерно или незаконо

мерно
в) число и кратность септ

4 Гетероморфные компоненты (промежуточный 
скелет)
^  имеются или отсутствуют
б) пузыревидные, трубчатые, сетчатые, пла

стинчатые
5 Среда обитания и образ жизни
6 Геологический возраст
7 Названия изученных родов

Пріі-мечатіе. Ответы на пункты № 3—4 желательно дать в виде схематических рисунков.

Таблица 18
Сравнение отрядов подкласса Tabulatoidea

№ Признак-
я■о

S.
3
<

я

'и
яс
фл

я

'Я

X

я
!2
'сло>Я

я
!2
g.
аC
'С

1 Колония массивная, кустистая, стелющаяся и т.д.
2 Форма кораллитов: цилиндрическая, призматическая.

роговидная и т.д.
3 Соединительные образования: наличие и строение
4 Днища: горизонтальные, воронковндные и т.д.
5 Геологический возраст
6 Названия изученных родов

Пріпіечание. Ответы на пункты № 1—4 желательно дополнить схематическими рисунками.

Упражнение 9. Составьте сравнительную таблицу основных групп под
класса TetracoraLla в соответствии с признаками, приведенными в табл. 19.

Упражнение 10. Составьте самостоятельно ключи для определения ис
копаемых кораллов. Для этого используйте результаты предыдущих упраж
нений и табл. 17—19.
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Таблица 19
Сравнение основных групп подкласса Tetracoralla

№ Признак Одно
тонные

Двух
тонные

Трех
зонные

Пузыр
чатые

Крышеч
ные

Форма существования (одиночные, 
колониальные)
Скелетные элементы внутренней 

полости кораллита:
а) днища
б) пузыревидные образования
в) осевые структуры

Геологический возраст
Названия изученных родов

Среда обитания и образ жизни

Упражнение 11. Составьте текстовую схему, отражающую образ жизни и 
среду обитания книдарий, сгруппировав роды, отряды и более высокие так
соны по образу жизни: планктон, бентос (подвижный, прикрепленный, сво- 
боднолежащий) и среде обитания: морские, солоноватоводные и пресновод
ные. Желательно дополнить схему сведениями о температурном факторе и 
глубинах обитания.

Упражнение 12. Покажите дно моря (бенталъ) и толщу воды (пелагиаль) 
подобно тому, как это сделано на рис. 25. Разместите на дне и в толще воды 
изученные вами роды. Желательно дать два рисунка: один — для сообществ 
книдарий палеозоя, второй — для книдарий мезозоя. Можно отразить и 
конкретный период, например каменноугольный, меловой и т.д.

Упражнение 13. Определите глубину обитания (в метрах) и температуру 
на этой глубине с указанием бион омической области следующего комплек
са кораллов, найденных в миоцене Германии, используя метод современно
го аналога (задача составлена по данным Д.Уэллса).

Род, вид Глубина, M Температура, "С

Balanophyllia 0— 1145 6,1— 11,1

Catyophyllia 0— 2745 2,8— 27

Cenilotroc'hu.i 55 680 5,5— 17,2

Deltocyathus П —4345 1,6— 26,7

t'lahellum с \  gr. F. pavoniimi 40— 2000 5— 27,5

Flahellum  ex gr. Г'\ rubrum 0— 175 4,5— 21,5

Spheiioltochus 20— 2760 8— 26,2

Slepluiiiophyllia 75 815 9,3— 22,3

Эволюция
Упражнение 14. Изобразите схематически последовательность заложения 

септ у одиночных четырехлучевых и шестилучевых кораллов, укажите для че- 
тырехлучевых кораллов главную, противоположную и боковые септы, а для
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Рис. 147. Соотнош ение астогенеза и филогенеза на примере ископаемых кораллов 
гелиолитоидей {Морфогенез и пути развития колониальности..., 1987).

а , б , в  — три колонии. Обозначения: п — скелет первой особи; г, м — скелеты последующих осо
бей, во іникающих в результате бесполого размножения (клонирование): I - V  ~  стадии астогене

за, стрелками показано смещение стадий

шестилучевых кораллов — число циклов септ. Назовите отличительные он- 
тогенетріческие признаки четырехлучевых и шестилучевых кораллов.

Упражнение 15. Проанализируйте рис. 147, опишите изменения, проис
ходящие в асто-филогенезе.

Упражнение 16. На рис. 148 показано развитие табулятоидей и гелиоли
тоидей. Расхождение признаков шло по трем направлениям. Назовите пред- 
ковую группу. Определите, какие таксоны возникли в результате адаптивной 
радиации и последующей дивергенции. Укажите признаки, общие с предко- 
вой группой, и признаки, появившиеся впервые.

Зоологическая номенклатура

Упражнение 17. Встречены виды Gshelia гоиіііегі Stuckenberg и Calceola 
sandalina (Linnaeus). Покажите их место в эволюционном древе царства жи
вотных, указав надвидовые таксономические единицы. Поясните, чем назва
ние вида отличается от названий более высоких таксонов и почему во вто
ром случае фамилия автора заключена в скобки.

Упражнение 18. Проанализируйте названия отрядов табулятоидей и по
ясните, какие признаки взяты за основу.

Геохронология

Упражнение 19. Составьте геохронологическую таблицу для класса 
Anthozoa, отразив для подклассов Tabulatoidea и Heliolitoidea интервал суще
ствования изученных отрядов, а для Tetracoralla — интервал существования 
одно-, двух-, трехзонных, пузырчатых и крышечных форм.
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Рис. 148. Радиация (I-III) и дивергенция (ГѴ—V) некоторых табулятоидей и гелио-
литоидей.

а—ж — подкласс Tabiilatoidea: а — отряд Lichenariida, б ~ г — отряд Favositida, д—ж — отряд 
Halysitida; з—ji — подкласс Meliolitoidea {к — с трубчатыми, — с пузырчатыми гетероморфными

компонентами)

Упражнение 20. Определите возраст отложений по комплексу кораллов, 
состоящему не менее чем из четырех форм. В состав комплекса можно вклю
чить как роды, так и отряды. Например, встречены:

отряд Halysitida (O^-S), 
отряд Coccoseridida (O^-S), 
род Goniophyllum (S), 
отряд Auloporida (С^—Р).

Заключение о возрасте дается на основе определения интервала их совмест
ного существования.

 ̂ Заключительная контрольная

Вариант 1. Ответьте на 9 вопросов, выбрав правильный ответ из четырех 
предложенных.
I. Когда существовал подкласс Tetracoralla?

1 .С -Р . 2. С -н ы н е .  3. 0 - Р .  4 .0 - Т .
II. Какие формы могли вести планктонный образ жизни?

1. Сапіпіа. 2. Favositida. 3. Conulata. 4. Fungia.
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III. у  какого подкласса отсутствуют гетероморфные компоненты (промежу
точный скелет)?

1. Tetracoralla. 2. Hexacoralla. 3. Octocoralla. 4. Seleraetinia.
ГѴ. У какого таксона известны бесскелетные формы?

1. Hexacoralla. 2. Heliolitoidea. 3. Tabulatoidea. 4. Tetracoralla.
V. Какой из отрядов существовал в интервале Р?

1. Syringoporida. 2. Halysitida. 3. Auloporida. 4. Favositida.
VI. У какого отряда кораллиты сообщались с помощью пор?

1. Syringoporida. 2. Halysitida. 3. Auloporida. 4. Favositida.
VII. Какой коралл являлся трехзонным?

1. Calceola. 2. Petalaxis. 3. Сапіпіа. 4. Cystiphyllum.
VIII. Какой скелет у подкласса Tetracoralla?

1. Известковый. 2. Кремневый. 3. Целеетиновый. 4. Роговой.
IX. У какого класса отсутствует чередование поколений?

1. Hydrozoa. 2. Anthozoa. 3. Scyphozoa. 4. Caleispongia.
Вариант 2 (обратная задача). Составьте самостоятельно контрольную из 

9 вопросов по образцу первого варианта. Для каждого вопроса подберите 
один правильный ответ и три неправильных, желательно правдоподобных.

Тип Гребневики. 
Phylum Ctenophora

Общая характеристика. Тип Ctenophora (греч. kteis, ktenos — гребшъ', pho- 
ros — несущий) — это одиночные бесскелетные морские планктонные, реже 
бентосные организмы, имеющие чрезвычайно важное значение для рассмот
рения проблемы происхождения трехслойных животных. Для гребневиков 
характерно наличие двух зародьшіевых листков: эктодермы и энтодермы, по
этому они вместе с книдариями входят в раздел радиальных, или двухслой
ных, животных.

Форма тела большинства гребневржов действительно радиально-сішмет- 
ричная: овальная, яйцевидная, мешковидная (рис. 149). На одном конце тела 
находится ротовое отверстие, а на противоположном — аборальный орган, 
видимо выполняющий функцию равновесия. Движение у планктонных форм 
осуществляется с помощью гребных пластин, расположенных по восьми ме
ридиональным рядам. Ряды протягиваются от аборального органа к ротово
му отверстию, несколько не доходя до того и другого. Гребные п/іастинки л т -  
ствуют в одном направлении, чем способствуют перемещению гребневиков 
в толще воды. Для захвата пищи служат два длинных щупальца. Хотя греб- 
невиюі в отличие от книдарий не имеют стрекательных капсул, их щупальца 
снабжены клейкими клетками, которые способны удерживать добычу. План
ктонные формы имеют только два зародышевых листка, в дальнейшем меж
ду ними формируется хорошо развитая прозрачная мезоглея.

Для происхождения трехслойных животных наибольший интерес пред
ставляет небольшая группа гребневиков, перешедших к донному ползающему 
образу жизни. У них обнаруживаются следы третьего зародышевого листка — 
мезодермы. Переход к ползающему образу жизни (временами они могут и 
плавать) привел к коренным изменениям в строении и расположении внут-
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Тип Ctenophora

Рис. 149. Тип Ctenophora (D ?, Q).
а — радиально-симметричный гребневик, планктон; б —двусторонне-симметричный гребневик, 
ползающий бентос. Обозначения: аб — аборальный орган; т  — гребные пластинки; ро —

ротовое отверстие; щ — щупальца

ренних органов. Тело сплющивается по основной оси, в результате чего рото
вое отверстие располагается в центре внизу, а аборальный орган — в центре 
наверху. Появление мезодермы и двусторонней симметрии характерно для 
большинства типов трехслойных многоклеточных животных, поэтому имен
но гребневики считаются предками червей, давших в свою очередь начало 
моллюскам и членистоногим.

В ископаемом состоянии гребневиюі неизвестны; в последнее время по
явились недостоверные указания на находки отпечатков гребневиков в девоне.

РАЗДЕЛ ДВУСТОРОННЕ-СИММЕТРИЧНЫЕ, ИЛИ ТРЕХСЛОЙНЫЕ. 
DIVISIO BILATERIA, ИЛИ TRIBLASTICA

Раздел Bilateria К разделу Bilateria (лат. Ы  — дважды; lateralis, Iateris —
Подраздел Р іѵш от ш  сторона) ОТНОСЯТСЯ настоящие многоклеточные

Подраздел Deuteivstomia _животные, обладающие тремя зародьшіевыми листка
ми (эктодерма + энтодерма + мезодерма) и пищеварительной системой, име
ющей, как правило, два отверстия: ротовое и анальное. Эктодерма дает на
чало покровным образованиям, включая формирование наружного скелета, 
органам чувств и нервной системе; энтодерма — прежде всего пищеваритель
ной системе, а за счет мезодермы возникают внутренний скелет, кровенос
ная и другие системы.

В разделе двусторонне-симметричных выделяют два подраздела: первич
норотые (Protostomia) и вторичноротые (Deuterostomia), отличающиеся друг 
от друга способом закладки мезодермы, положением ротового и анального 
отверстий на эмбриональной и постэмбриональной стадиях и вариантами 
дробления яйца (см. с. 218). Но есть два типа — мшанки и брахиоподы, имею
щие смешанный набор признаков. Достоверные двусторонне-симметричные 
известны с вендского периода.
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ПОДРАЗДЕЛ ПЕРВИЧНОРОТЫЕ.
SUBDIVISIO PROTOSTOMIA

Подраздел Protostomia Первичноротые (греч. protos — первый; stoma — рот) 
Тип PriapuIida животные Характеризуются тем, что ротовое отверстие 
TuriArihropola взрослого организма располагается на месте бласто- 
Tun Moiiusca пора зародыша, а мезодерма закладывается телоблас-
Tun Bryozoa тическим способом (см. рис. 129). к  этому подразде

лу относят от 9 до 26 типов, нрсже описаны только пять: приапулиды, 
кольчатые черви, членистоноте, моллюски, мшанки.

Тип Приапулиды. 
Phylum Priapulida

К типу Priapulida (от греч. Priapos — фаллическое божество, олицетворя
ющее мужскую детородную силу) относятся низшие черви, представленные 
в современной фауне семью родами, число родов ископаемых также около 
семи.

Тело приапулид удлиненное, несегментированное, с элементами ради
альной симметрии; его размер от 2 до 10—15 см. На переднем конце имеется 
расширенная часть — хоботок, а на заднем у некоторых форм — хвостовая 
жабра. Хоботок ршогда снабжен снаружи радиально расположенными ши- 
пиками и крючками, передний конец хоботка может заворачиваться внутрь 
тела. Пиш;еварительная система сквозная, животные преимуш;естБенно хищ
ные. Простота организации приапулцд проявляется в прршитивном строе
нии нервной системы, отсутствии кровеносной системы, дыхание осуществ
ляется всей поверхностью тела.

Приапулиды ведут зарывающийся образ жизни, обитая в плотных пес
чаных и песчано-глинистых грунтах. Животные «забуриваются» в грунт с по
мощью сильно развитой мускулатуры. Сначала расширяется хоботок и уве-

Тип Priapulida

Рис. 150. Тип Priapulida (G j-Q ) .  
а — Ottoia (Sj), реконструкция; б — Ргіариіш (Q); в, г — Halycryptus (Q); в — передний конец

хоботка (хб), г — схема расположения крючков
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личивается поперечник хода или норки, а затем туловище подтягивается впе
ред. За 1 час червь может продвинуться на расстояние 1 м. Характер движе
ния тесно взаимосвязан с радиальной симметрией тела.

Приапулиды появились не позднее чем в кембрии. Они были постоян
ным компонентом сообществ, обитавших в море на плотных песчано-шшс- 
тых грунтах. Об этом свидетельствуют находки приапулид в среднекембрий
ских сланцах Бёрджесс (рис. 150). Средний кембрий — современность.

Тип Кольчатые черви. 
Phylum Annelides

Общая характеристика. К типу Annelides (лат. annellus — колечко) отно
сятся и водные и наземные организмы. Они распространены практически 
на всех широтах и встречаются как в водной среде вплоть до ультраабиссаль- 
ных глубин, так и на суше. Наибольшее разнообразие наблюдается в тропи
ческом поясе, где длина их тела может достигать 3 м. В умеренном поясе из 
аннелид наиболее известны дождевые черви и пиявки.

Тело кольчатых червей имеет метамерное {модульное) строение, оно со
стоит из множества сегментов — «колечек» (от 5 до 600), заключенных в кож
но-мускульный мешок. Передняя часть тела представлена головной лопастью, 
а задняя — анальной, образованными за счет слияния сегментов. Хорошо раз
виты следующие системы; пищеварительная, половая, мышечная, нервная, 
кровеносная, выделительная, ршогда дыхательная. Имеются органы чувств 
— глаза, обонятельные ямки, органы равновесия и осязательные придатки. 
Для кольчатых червей характерна не только внешняя, но и внутренняя сег
ментация, проявляющаяся в том, что в каждом сегменте повторяется набор 
органов почти всех систем. В состав кольчатых червей входят два класса: мно- 
гощетинковые — Polychaeta и малощетинковые — Oligochaeta.

Полихеты — в основном морские черви, обитающие на дне и в пелагиа- 
ли. Они имеют на каждом сегменте туловшца, кроме первого — ротового — 
сегмента, выросты кожно-мускульного мешка — паратдии, которые несут 
по краям пучки многочисленных разнообразных щетинок. Строго говоря, па- 
раподии представляют собой прообраз конечностей членистоногих. Полза
ющие формы полихет конвергентно сходны с многоножками. Полихеты оби
тают преимущественно на дне, с помощью параподий они быстро ползают 
по дну, а также зарываются в грунт; некоторые ведут прикрепленный образ 
жизни.

Полихеты строят агглютинированные, роговые, хитиновые или извест
ковые трубки (рис. 151). Форма трубок различна; от удлиненных слабоизог
нутых до неправильно изгибающихся или почти плоскоспиральнозавитых. 
К прикрепленному бентосу относятся такие широко известные полихеты, как 
Serpula и Spirorbis. Причудливо изгибающиеся известковые трубочки серпул 
конвергентно сходны с гастроподами рода Vermetus, но у серпул в отличие от 
верметуса трубочка червеобразно изгибается на всем протяжении и не имеет 
начальной спирально-винтовой части. Кроме того, биокристаллы у серпул рас
положены дуговидно, а не перпендикулярно к поверхности трубки.

При массовых поселениях известковые трубки рода Serpula и близких ему 
родов могут создавать породы, названные серпулитами. Иногда в ископае-
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Тип Annelides

Рис. 151. Тип Annelides (V -Q ).
а — Dickinsonia (V), отпечаток; б — Canadia (б^), реконструкция многощетинкового червя по от
печатку, найденному в сланцах Бёрджесс Канады (G )̂; в — Seipula (S—Q); г ~  расположение био
кристаллов в известковой трубочке; д — Spiwrbis (О—Q); е — сколекодонты — хитиновый че

люстной аппарат. Обозначения: жб — жабры; ит -  известковая трубочка; кр — крышечка

MOM СОСТОЯНИИ сохраняются крышечхи, подобные таковым у современных 
форм, а также зубчики хитинового челюстного аппарата — сколекодонты.

Олигохеты в отличие от полихет не имеют параподий. У них непосред
ственно от каждого сегмента по обе стороны отходят короткие немногочис
ленные щетинки, Олигохеты произошли от полихет, это преимущественно 
почвенные и пресноводные формы.

Геологическая история. Наиболее древние кольчатые черви были бесске- 
летными организмами. Начиная с венда известны разнообразные следы пол
зания, проедания грунта и зарывания в него. Это результат жизнедеятельно
сти различных организмов, в том числе и аннелид. Следы ползания и 
проедания грунта — биоглифы, одна из разновидностей иероглифов. Коль
чатые черви играют значительную роль в процессе биотурбации, т.е. в про
цессе переработки осадка. При зарывании в грунт и пропускании осадка че
рез кишечник они обогащают субстрат кальцием, железом, магнием, калием 
и фосфором. В современных бассейнах осадок в течение года проходит не
сколько раз через пищеварительную систему различных илоедов и биофильт-
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раторов. Вероятно, подавляющее большинство осадочных пород прошло 
биотурбацию и поэтому имеет вторично-биогенное происхождение.

С кембрия и до наших дней встречаются аннелиды с известковым ске
летом. Современные морские формы живут на различных глубинах вплоть 
до 10 ООО м. Аннелиды, в частности помпейский червь, входят в сообщество 
денсали, образуя вокруг «курильщика» плотные кольцевые поселения. 
Венд — современность.

Полихеты являются предками членистоногих, а олигохеты — моллюсков, 
с которыми их сближают единый тип развития зародыша (эмбриогенез) и со
хранение в той или иной степени метамерности, что свойственно членисто
ногим и некоторым низшим моллюскам. Эмбриональное развитие полихет 
завершается формированием личинки трохофорного типа.

Тип Членистоногие. 
Phylum Arthropoda

TunArthropoda Общая характеристика. К типу Arthropoda (греч. art- 
ST nun отаосятся трехслой-

Подтип Cheiiceraia ные первичноротые двусторонне-симметричные жи- 
Подтші Tracheaia вотные, произошедшие ОТ ВОДНЫХ кольчатых червей. 

Тело членистоногих имеет метамерное строение. Оно состоит из 8—180 сег
ментов, различно сросшихся между собой, и членистых конечностей. Совре
менные формы населяют воду, сушу и воздушное пространство. К ним при
надлежат раки, крабы, скорпионы, пауки, клещи, насекомые (рис. 152). Это 
самый многочисленный из всех типов; на его долю приходится около 3 млн 
видов, что составляет более половины от общего числа видов царства живот
ных; главенствующая роль приходится на долю насекомых.

У членистоногих присутствуют следующие системы органов: пищевари
тельная, нервная, кровеносная, дыхательная, половая, мышечная, выдели
тельная. Хорошо развиты органы чувств, особенно глаза. Характерно разви
тие пары сложных глаз, состоящих из множества (до 30 ООО) простых глазков. 
Различают два типа сложных глаз: фасеточные и шизохроические. Фасеточ
ные, или иолохроические, глаза состоят из глазков призматической формы, 
имеющих общий внешний покров. Шизохроические глаза образованы цилин
дрическими глазками, каждый из которых заключен в самостоятельную кап
сулу; общий внешний покров отсутствует. Кроме сложных глаз у членисто
ногих может быть непарный глаз или одна — несколько пар простых глазков.

Тело защищено наружным хитиновым скелетом в виде панциря, ство
рок, щитков и т.д. Скелет в различной степени может пропитываться угле
кислым кальцием или фосфатом кальция. Жесткий хитиновый скелет пре
пятствует росту животного, поэтому для большинства членистоногих 
характерна линька, при которой панцирь или створки сбрасываются. Мяг
кое тело растет преимущественно между линьками.

Принципы классификации и систематика. При разделении членистоногих 
на подтипы основное внимание уделяют строению головного отдела (вклю
чая его конетаости), а также специфике органов дыхания. Ниже описаны 
четыре подтипа: Trilobitomorpha — трилобитообразные (V?, 6 —Р), Crusta- 
ceomorpha — ракообразные (G—Q), Chelicerata — хелицеровые (€ —Q) и 
Tracheata — трахейные (6 ?, D - Q).
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Рис. 152. Схема строения основных представителей членистоногих. 
а, б — подтип Trilobitomotpha, класс Tiilobita: а — подкласс Polymera, б — подкласс Miomera; в, 
г — подтип Chelicerata: в — эвриптерус, г — паук; д—з — подтип Сгияіасеотофка, класс CiTustacea: 
д — рак, е —  известковый домик усоногого рачка, ж — известковая створка остракоды, з  — хити
новая створка листоногого рачка; и, к — подтип Tracheata, класс Insecta: и — муравей, к — крыла

тое насекомое

Геологическая история. Членистоногие возникли от кольчатых червей, на 
что указьгоают эмбриогенез и наличие сегментации. Этот вывод подтверж
дается найденными в венде ископаемыми формами, обладающими призна
ками, переходными между кольчатыми червями и членистоногими. В ран
нем кембрии известны достоверные представители четырех подтітов: 
трилобитообразные, ракообразные, хелицеровые и трахейнодышащие 
(рис. 153). Такое разнообразие указывает на становление членистоногих в
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Рис. 153. Схема геохронологического распространения членистоногих

более ранний период, чем кембрий, и их быструю радиацию. В кембрии, ор
довике и силуре наибольшего распространения и разнообразия достигли три
лобиты, вымершие в перми.

В раннем кембрии от общих с трилобитообразными предков возникли 
хелицеровые. Первый расцвет хелицеровых фиксируется в конце силура и в 
течение девона, когда большого разнообразия и распространения достигали 
эвриптериды, появившиеся в ордовике и вымершие в перми. В настоящее 
время из хелицеровых расцвет испытьшают паукообразные, первые предста
вители которых известны с девона.

В раннем кембрии появились и ракообразные, их геологическая исто
рия восстановлена для отдельных классов.

Насекомые произошли от многоножек — примитивных членистоногих, 
очень близких по строению к кольчатым червям. Членистоногие уже с кемб
рия обитали не только в водной среде, но и в наземных условиях (многонож
ки). Освоеигие суши шло непрерывно в разных группах, приспособившихся 
к атмосферному дыханию с помощью трахей (насекомые и др.) или легю« 
(паукообразные).

Подтип Трилобитообразные. 
Subphylum Trilobitomorpha

Общая характеристика. Трилобитообразные — вымершие палеозойские 
членистоногие, только у них тело разделено двумя продольными бороздами 
на три части: осевую и две боковые. Головной щит образуется за счет слия
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ния 2—8 сегментов. Все головные сегменты имеют недифференцированные 
или слабо дифференцированные конечности. Первая пара конечностей пред
ставлена антеннами, остальные четыре пары — обычно двуветвистые, сход
ные по строению с остальными конечностями трилобита. Сегменты туловищ
ного отдела четко отделены от сегментов головного щита. Все сегменты 
туловищного отдела имеют одинаковые по строению двуветвистые конечно
сти. Конечности прикреплены к границе боковой и брющной сторон, поэто
му считают, что движение осуществляется с помощью мускулов. Обычно име
ется хвостовой щит, состоящий из 1—34 недоразвитых сегментов.

Систематика и геологический возраст. Среди трилобитообразных вьщеля- 
ют до десяти классов; ниже рассматривается самый многочисленный, раз
нообразный и важный в геологическом отношении класс трилобитов. В венде 
известны отпечатки, принадлежащие, возможно, бесскелетным трилобито
образным или их предкам. Венд?, кембрий — пермь.

Класс Трилобиты. 
Classis Trilobita

Класс ШоЫш Общая характеристика. К классу Trilobita (лат. tri —
Подкласс Miomera j p j j ;  p p g q  _  ДОЛЯ) ОТНОСЯТСЯ ВЫМерШИе ЧЛеНИС-
Подюіасс Polymera тоногие, существовавшие ТОЛЬКО в палеозое. В иско

паемом состоянии от них сохраняются панцири и отпечатки, лишь в исклю
чительных случаях можно наблюдать строение конечностей, глаз, 
пищеварительного тракта и т.д. (рис. 154). Панцирь, вьщеляемый эпителием 
спинной стороны, представляет собой тонкий хитиноидный покров, пропи
танный карбонатом кальция, реже фосфатом кальция. Его внешняя поверх
ность гладкая или покрыта зернышками, бугорками, шипиками, струйками 
и выступами. Размеры панцирей от нескольких миллиметров до 70 см.

Панцирь покрывал тело трилобита со спинной стороны и слегка подги
бался по бокам на брюшную сторону, образуя дублюру. Под головным щи
том панцирь доходил до ротового отверстия (гипостома) и немного заходил 
за него (метастома). Большая часть брюшной стороны была закрыта кожи
стым покровом — мембраной.

Панцирь трилобита разделен продольно и поперечно. Основные попе
речные структуры: головной щит, туловищный отдел и хвостовой щит. Го
ловной и хвостовой щиты — единые образования, а туловищный отдел со
стоит из различного числа подвижно-сочлененных сегментов. Продольные 
борозды обособляют осевую часть и две боковые, это и определило название — 
трилобиты. Осевая часть головного щита называется глабель, а туловищного 
отдела и хвостового щита — рахис. Боковые части головного щита обособля
ются в щеки, а соответствующие стороны туловищного отдела и хвостового 
щита — в плевры.

Головной щит {цефалон) имеет трапециевидную, треугольную, овальную, 
полукруглую или округлую форму. Это единое образование, возникшее за 
счет слияния пяти сегментов. На число сегментов указывают пять пар чле
нистых конечностей, прилежащих к головному щиту. Первая пара длиннее 
остальных и по аналогии с современными членистоногими, видимо, пред
ставляла антенны. Глабель имеет шаровидную, грушевидную или цилиндри
ческую форму. На ней частично сохраняются элементы сегментации — по-
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Рис. 154. Схема строения трилобитов.
а, 5 — реконструкция Olenoides serratus, средний кембрий, Канада, Британская Колумбия: а — вид 
снизу, б ~  вид сверху; в — продольный разрез трилобита; г — поперечііый разрез через туловищ
ный отдел; д—ж ~  типы строения лицевых швов: д — заднещечный, е — угловощечный, ж — пе
реднещечный (а, б — Каменная книга, 1997). Обозначения: ао — анальное отверстие; бм — брюш
ная мембрана; вв — верхняя ветвь конечности; гл — глабель; гс — гипостома; жл — желудок; лш — 
лицевой шов; нв — нижняя ветвь конечности; нц — нервная цепочка; нщ — неподвижные щеки; 
пл — плевры; пщ — подвижные щеки; ро — ротовое отверстие; рс — рахис;

сд — сердце

перечные насечки, а в основании могут обособляться базальные доли и базаль
ное (затылочное) кольцо. Боковые части головного щита — щеки — обычно 
уплощены, а глабель приподнята.

На щеках располагались глаза. Глаза трилобитов, как и у всех членисто
ногих, сложные {фасеточные), образованные множеством простых глазков.
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число которых доходит до 15 ООО. У трилобитов известны два типа сложных 
глаз: голохроическиеи шизохроические. Форма глаз разнообразная — от округ
лой до узкой серповидной. Размеры глаз — от маленьких, еле заметных, до 
огромных, занимающих почти всю поверхность щек. Иногда глаза припод
няты на стебельках. Глаза, глазные крышки и валики расположены по бокам 
глабели на разном расстоянии от нее, иногда почти у переднего края щита. 
По краям глаз проходили лицевые швы, которые разделяли щеки на подвиж
ные и неподвижные (рис. 154, д—ж). В действительности в период между линь
ками и первые и вторые были одішаково неподвижны, а с началом линьки 
по лицевым швам отделялись подвижные щеки и освобождались глаза, что 
приобретало особенно важное значение в период линьки. В ископаемом со
стоянии головные щиты могут сохраняться без подвижных щек, т.е. глабель 
и неподвижные щеки (кранидий). Лицевые швы начинались на переднем крае 
головного щита, проходили вдоль глаз, а далее либо продолжались в том же 
направлении, доходя до границы головного щита и туловищного отдела, 
либо, изменяя направление, оканчивались в углах или на боковой стороне 
головного щита, поэтому выделяют три основных т іт а  лицевых швов: зад
нещечные, угловощечные и переднещечные.

По краям головного щита могли располагаться щечные шипы, а на его пе
реднем конце нередко наблюдалось заострение, иногда переходящее в шип. 
У некоторых трилобитов по краям головного щита имелась уплощенная кра
евая кайма — лимб.

Головной щит несет пять пар конечностей, из них первая пара представ
лена двумя членистыми усиковидными придатками — антеннами, выполняв
шими функцию осязания и хеморецепторов. Четыре последующие пары ко
нечностей головного отдела, так же как и все остальные пары туловищного 
отдела и хвостового щита, двуветвистые, они выполняли функции хождения, 
плавания и дыхания (рис. 154, а, г). У  единичных трилобитов последние две 
пары конечностей головного щита напомішали челюсти-клешни.

Туловищный отдел {торакс) состоял из подвижно сочлененных сегмен
тов, число которых колебалось от 2 до 44. В осевой части (рахис) сегменты 
приподняты, а по бокам (плевры) уплощены. Такое строение позволяет даже 
в случае находки единственного сегмента отличить трилобитов от других чле
нистоногих. Боковые окончания плевр закругленные или заостренные, с кра
евыми шипами. Рахис гладкий либо несет осевые шипы, шипики или зер
нышки. Каждый сегмент имеет пару двуветвистых конечностей, верхняя 
ветвь служила для плавания и дыхания, а нижняя для передвижения по дну.

Хвостовой щит (пигидий) возник в результате слияния сегментов, число 
которых может превьппать 30. Сегментация на хвостовом щите фиксируется 
в виде насечек на его выпуклой осевой части (рахисе) и на боковых частях 
(плеврах). Форма рахиса и хвостового щита разнообразная. Хвостовой щит 
может оканчиваться осевым и боковыми шипами. Конечности хвостового 
щита двуветвистые; последняя пара представлена двумя усикоподобными 
придатками.

О внутреннем строении трилобитов известно немного. Пищеваритель
ная система трилобитов начиналась с ротового отверстия, находящегося на 
брюшной стороне. Ротовое отверстие через короткий пищевод переходило 
вжелудок мешкообразной формы. Желудок находился под глабелью, его фор
ма и размеры, по-видимому, нашли отражение в форме и степени вздутия
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Класс Trilobita

Рис. 155. Стадии личиночного развития трилобитов (а—д)

глабели. От боковых сторон желудка отходили тонкие разветвленные выро
сты, а задний конец желудка переходил в тонкую длинную трубку — кишеч
ник, протягивающийся под рахисом туловищного отдела и хвостового щита 
и оканчивающийся анальным отверстием (рис. 154, в). Дыхание у трилоби
тов осуществлялось верхней ветвью двуветвистых конечностей (наружными 
жабрами). Кровеносная система частично отразилась на панцирях трилоби
тов в виде различно разветвленных отпечатков сосудов. Из органов чувств 
известны глаза и осязательные антенны.

Трилобиты в течение жизни начиная с личиночной стадии несколько раз 
(иногда до 30) линяли, поэтому одна особь в ископаемом состоянии может 
быть представлена несколькими панцирями, отвечаюш^іми разным стадиям 
онтогенеза (рис. 155). Реконструкции онтогенезов трилобитов показывают, 
что сначала возникает единый панцирь, отвечающий головному щиту, затем 
появляется хвостовой шит и только после этого между ними формируется ту
ловищный отдел. У некоторых трилобитов наблюдается половой диморфизм, 
указывающий на существование самок и самцов.

Систематика. По числу сегментов туловищного отдела выделяются два 
подкласса: Miomera — малочленистые (6 —0 ) и Polymera — многочленистые 
(G -P ).

Подкласс Малочленистые. 
Subclassis Miomera

К подклассу Miomera (греч. теіоп — меньший, меньше; meros — часть) 
относятся мелкие трилобиты простого строения, туловищный отдел которых 
состоял из двух или трех сегментов (рис. 156). Головной и хвостовой щиты 
сходны по строению и размерам. Лицевые швы переднещечного типа, чаще 
глаза и лицевые швы отсутствуют. Панцирь в длину не более 2,5 см, обычно 
от 4 до 10 мм. Наиболее распространенным среди малочленистых трилоби
тов был отряд Agnostida, не имевший глаз и лицевых швов. Миомеры суще
ствовали только в раннем палеозое: кембрий — ордовик.

Подкласс Многочленистые. 
Subclassis Polymera

К подклассу Polymera (греч. poly — много; meros — часть) относятся три
лобиты средних и крупных размеров, в туловищном отделе которых насчи
тывается 0¾- 5 до 44 сегментов (рис. 157—159). Головной и хвостовой щиты
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Подкласс Miomera

Рис, 156. Подкласс Miomera ( € —0 ).
а — Agnoilus (е ,); б — Goriiagnoslus (G )̂; в — PagetieIIus (6 ,)  (а — Treatise..., О, 1959). Обозначения: 

бд — базальные дольки; гз — глаза; гл — глабель; п — плевра; р — рахис

отличаются строением, а иногда и размерами. Лицевые швы переднещечно
го, заднещечного и угловощечного типа. Многочленистые трилобиты суще
ствовали с кембрия по пермь, максимум разнообразия приходился на кемб
рийский и ордовикский периоды.

Образ жизни и условия существования трилобитов. Трилобиты населяли 
моря палеозоя. Это были морские, преимущественно бентосные организмы, 
реже встречались планктонные пелагические формы (рис. 160). Больщинство 
бентосных трилобитов вели ползающий образ жизни, реже полузарывающий- 
ся. Среди них, вероятно, были растительноядные формы, а также илоеды и 
падалееды. У зарывающихся трилобитов глаза редуцированы, а иногда рас
полагаются на стебельках. У планктонных форм, как правило, глаза огром
ные, глабель сильно вздутая, а панцирь нес разнообразные шипы. Много
членистые трилобиты могли свертываться различными способами, но обычно 
смыкали головной и хвостовой отделы или подгибали один из них. Бентос
ные трилобиты обитали на разных глубинах и субстратах, но в основном в 
верхней сублиторали.

Геологическая история трилобитов. В кембрии начиная с атдабанского 
века наблюдается массовое появление обоих классов трилобитов, как мало- 
членистых, так и многочленистых разнообразного строения. Это свидетель
ствует в пользу более раннего возникновения трилобитов, но в бесскелет- 
ной форме. В целом эволюция трилобитов шла в направлении увеличения 
числа туловищных сегментов, что приводило к усилению подвижности. В от
ношении головного и хвостового щитов происходила постепенная потеря 
сегментации, что особенно ярко проявляется в строении глабели. В кембрии 
преобладали трилобиты, имеющие четко сегментированные, почти кольча
тые глабели. Постепенно глабели утрачивали кольчатость, сегментация со
хранялась в виде насечек, а затем исчезла полностью. Так, базальное кольцо 
глабели и боковые насечки имелись у большинства кембрийских и почти у 
половины ордовикских и силурийских родов. Начиная с девона преоблада
ли трилобиты, утратившие признаки сегментации. В раннем кембрии среди 
многочленистых преобладали трилобиты с крупными головными и малень
кими хвостовыми щитами. В дальнейшем возросло число трилобитов, у ко-
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Подкласс Polymera

Рис. 157. Подкласс Polymera ( 6 —Р). Кембрийские трилобиты.
а, б -  Oknellus (G,): а — общий вид, б — схема выкапывания ямки, которая, вероятно, служила 
мссюм ощ /jxa и откладывания яиц; в -  Bei-geivmellus г — Oletioides д — Paradoxides (Е^)\ 

е ~  Olenus (G,) (б — Каменная книга, 1997)

торых увеличивались размеры хвостового щита, в результате чего их размеры 
выравнивались.

Геологическое значение. Наиболее важны трилобиты для стратиграфии 
кембрийских и ордовикских отложений, меньшее значение они имеют для 
силура и низов девона, в карбоне и перми это была угасающая группа, вы
мершая в конце палеозоя.

Подтип Ракообразные. 
Subphylum Crustaceomorpha

Подтип Cnislaceomorpha
Класс Pliyltopoda 
Класс Osliacoda 
Класс Cirripedia 

Класс Malaeoslraea

Общая характеристика. К подтипу Crustaceomorpha 
(лат. crustaceus — имеющий раковину или корку) от
носятся морские, солоноватоводные и пресноводные 
формы; крабы, раки, креветки, омары, лангусты идр.,
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Подкласс Polymera

Рис. 158. Подкласс Polymera ( € —Р). Ордовикские и силурийские трилобиты.
а, б — Asaphus (О ̂ а — в расправленном и 5 — свернутом положениях; в, г — IIIaenus (О): в — вид 
сверху, г — движение трилобита по илистому грунту; д,е  — Pliomera (О, )̂: д — в расправленном и 
е — свернутом положениях (г — Каменная книга, 1997). Обозначения: гз — фасеточные глаза на

стебельках; гл — глабель

Подкласс Polymera

Рис. 159. Подкласс Polymera ( €  — Р). Силурийские и девонские трилобиты. 
а — Phacops (S—D); б — Deiphori (S,); в. г — Haipes(D^); в — сверху, г — сбоку

живущие в водной среде, преимущественно в морях и океанах. Ракообраз
ные наряду с насекомыми являются наиболее распространенными и широ
ко известными членистоногими. Дыхание ракообразных осуществляется с 
помощью жабр, что определило второе название подтипа — Branchiata (греч.
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Класс Trilobita

Рис. 160. Образ жизни трилобитов {Палеонтология беспозвоночных, 1962).
а—д — планктонные формы: а — ш ч т к л  Acantholoma ШЬекиШа Coru^d (отряд Odontopleurida), 
силур; б — Loiiehodomas drummuekensisReid (отряд Ptychopariida), орлош к; в — Symphysops annalus 
Barrande (отряд Ptychopariida), ордовик; г — Stauroeephalus murehisoiii Bamnde (отряд Phacopida), 
силур; й — Goldfuss(отрядLichida), девон; е, ж  —бентосныеформы: е — Teralo-
rhynehus bieomis Reed (отряд Ptychopariida), ордовик; ж — Parahaipes honiei Reed (отряд 
Ptychopariida), ордовик; з—к — тип свертывания; з — двойноіі, и -  дискоидальный, к — сферои

дальный

bronchia — жабры) — жабродышащие. Tело ракообразных состоит из трех от
делов: головы, груди и брющка.

Головной отдел — голова, в типичных случаях образуется за счет слияния 
5 сегментов. Пять пар конечностей головы дифференцированы: первая 
пара — антеннулы, вторая — антенны, третья — верхние челюсти, четвертая и 
пятая — нижние челюсти. Первые сегменты грудного отдела, или груди, чис
лом 1—2 или несколько больше, обычно срастаются с головными сегмента
ми, а их конечности превращаются в ногочелюсти. В этом случае передний 
отдел называется головогрудью. Грудной и брюшной отделы устроены различ
но. Брюшной отдел ракообразных отличается у разных групп по числу, фор
ме и строению сегментов и конечностей. У большинства ракообразных име
ется хвостовой плавник, образованный последней парой конечностей и 
анальной пластинкой (тельсон). Нередко на конце брюшного отдела раз
виваются два тон кж  придатка в виде вилки.

Ракообразные имеют наружный скелет преимущественно хитинового, 
реже известкового состава. Хитиноидные скелеты представлены щитами, 
панцирями, полуцилиндрами или двумя различно обызвествленными створ
ками. Известковые скелеты образуют раковинки или различные домики.

Принципы классификащіи и систематика. Ракообразные насчитывают до 
30 тыс. видов и подразделяются на классы числом свьшіе 10. Наиболее мел
кие формы не превышают миллиметра, а наиболее крупные приближаются 
к метру. Эти классы отличаются между собой степенью разнообразия сегмен-
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тов, вариантами срастания грудных сегментов с головными, составом и стро
ением скелета. В ископаемом состоянии широко представлены три класса: 
Phyllopoda, Ostracodan Cirripedia. Раки, крабы, омары, лангусты и им подоб
ные объединяют в класс высших раков Malacostraca. Кембрий — современ
ность.

Класс Листоногие рачки. 
Classis PhyIIopoda

Общая характеристика. К классу Phyllopoda (греч. phyllon — лист, плас
тинка; pous, podos— нога) относятся примитивные ракообразные, тело ко
торых покрыто двустворчатым щитом или заключено в хитиновую двуствор
чатую раковину небольших размеров (от 1 мм до 3 см). Хитиновая раковина 
имеет цвет от светло-желтого до темно-бурого, может пропитываться соля
ми кальция. Филлоподы не сбрасывают раковину, на поверхности створок 
хорошо видны полосы нарастания (от 2 до 90), разграниченные линиями, но 
хитиноидный покров рачка обновляется в течение жизни несколько раз (рис. 
161). На полосах роста даже при небольшом увеличении наблюдается раз
личная микроскульптура. Однообразные сегменты грудного отдела несут ли
стовидные конечности, что определило название класса. С помощью листо
видных конечностей рачок дьшіит, а также плавает и ползает в поисках гпшда. 
Филлопод также называют конхостраками — Conchostraca (греч. копе he — ра
ковина; ostrakon — скорлупа). Ископаемые раковинки сначала принимали за 
двустворчатых моллюсков.

Образ жизни и геологическое значение. Современные листоногие рачки 
обитают в солоноватоводных (лиманы) и пресноводных водоемах, поэтому

Класс Phyllopoda

Рис. 161. Класс Phyllopoda (6?, D —Q).
а — положение рачка в раковине; б, в ~  Pseudeslheria (D —К): б — внешний вид раковины, в - 
ячеистая микроскульптура, увел.; г — Hemicycloleaia (С—Р); д — Echinolimnadia (Pj); е — штрихо- 

вато-ребристая микроскульптура Polygrapta (Р^—Т), увел.; ж — Vertexia (Pj)
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ископаемых представителей считают индикаторами водоемов континенталь
ного происхождения, хотя они могут обитать и в морских условиях. Филло- 
под используют не только для расчленения континентальных отложений, но 
и для корреляции их с морскими. Девон — современность. Кембрийские на
ходки требуют подтверждения.

Класс Ракушковые рачки, или Остракоды. 
Classis Ostracoda

Общая характеристика. К классу Ostracoda (греч. ostracon — раковина, 
панцирь) относится одна из специализированных ветвей ракообразных, ши
роко распространенная во всех водоемах. Тело рачка защищено известко
вой двустворчатой раковиной микроскопических размеров, хотя палеозойс
кие формы могли достигать 0,5—3 см (рис. 162). Ракушковые рачки линяли,
о чем свидетельствует отсутствие на раковине линий и полос нарастания. 
Число яинек достигает 9. Из этого правила имеются исключения: на рис. 163, 
б, в показана форма, которая не сбрасывала створки. Тело остракод не име
ет сегментации, оно несет от одной до трех пар конечностей и обычно окан
чивается вильчатым придатком — фуркой. На голове присутствуют антенну- 
лы, антенны и еще две пары измененных конечностей (мандибулы имаксшиіы). 
Имеется 3 или 2 глаза: два сложных (фасеточных) и один простой.

Раковина остракод может быть гладкой или скульптированной бугорка
ми, ребрами, шипами и т.д. Створки сочленяются вдоль верхнего смычного 
края с помощью связки, а их смещению препятствуют выступы, расположен
ные вдоль смычного края одной створки, и соответствующие им углубления 
на другой створке. Эта система сочленения называется замок. Функцию зак- 
рьшания створок выполняет мускул, от него на внутренней поверхности ство
рок наблюдаются многочисленные отпечатки различной конфигурации. Одна 
из створок обычно несколько больше другой и част^ш о объемлет ее. В пе
редней части створок у некоторых остракод имеется бугорок, называемый 
глазным, так как он соответствует положению глаз. Остракоды раздельнопо
лы, что отражается на строении раковины. Так, у самок задняя часть ство
рок обычно вздутая, что связано с наличием выводковых камер.

Образ жизни и условия существования. Современные остракоды обитают 
в морских, солоноватоводных, пресноводных и гиперсолёных бассейнах, где 
ведут бентосный и планктонный образ жизни.

Геологическая история. Первые остракоды появились в кембрии. Они об
ладали слабообызвествленной раковинкой с прямым смычным краем, глаз
ным бугорком и крупным простым отпечатком мускула. Чрезвычайно инте
ресны фосфатизированные находки кембрийских остракод, дающие 
объемное представление об их внутреннем строении (рис. 163, а). Следует 
отметить, что принадлежность этих форм к классу Ostracoda некоторыми ав
торами оспаривается. Начиная с ордовика появляются остракоды с извест
ковой раковиной. В ордовике и силуре преобладали остракоды с крупными 
раковинками (до 2—3 см в длину), прямым смычным краем, сложными мус
кулами (о чем судят по их отпечаткам на внутренней поверхности ракови
ны) и нередко с глазными бугорками, как, например, у рода Leperdiiia (рис. 
162, б). Начиная с девона преобладают остракоды с небольшими раковинка-
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Класс Ostracoda
гб

Рис. 162. Класс Ostracoda ( 6 —Q).
а — схема расположения внутренних органов; б ~  Leperditia (S—D); в — Beyrichia (S—D^); г—е — 
Cytheivlla (J—Q): г — схема двухрядного расположения отпечатков мускула-замыкателя, й, е ~  ра
ковина самочки со стороны левой створки {д) и со стороны смычного края (е); ж , з — схема стро
ения замка (зубы показаны черным, ямки и борозды — светлым); и—л — образ жизни.современ
ных остракйд: и — плавающий, к, ji — ползающий по водорослям {к) и дну (л) (г — Грамм, 1984; 
и—л — Жизнь животных, 2, 1968). Обозначения: ан — антенна; ат — антеннула; вг — 2-я грудная 
конечность; вк — выводковая камера; гб — глазной бугорок; гл — глаз; мд — мандибула; мс ~  мак- 

силла; пг — 1-я грудная конечность; ст — створка

МИ. Ископаемые мезокайнозойские остракоды характеризуются мелкими 
раковинками (не более 3 мм в длину), дуговидным смычным краем, отсут
ствием глазного бугорка. Кембрий — современность.

Геологическое значение. Остракоды имеют большое биостратиграфичес- 
кое значение, особенно для нефтегазоносных районов, благодаря сочетанию 
трех факторов: маленьких размеров, разнообразного строения, массовых на
ходок в разнофациальных отложениях морского и континентального проис
хождения. Нередко остракоды составляют значительную часть карбонатных 
пород.
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Класс Ostracoda

Рис. 163. Класс Ostracoda ( 6  — Q). 
а — Falites, фосфатизированный экземпляр с хорошо сохранившимся внутренним строением, по
здний кембрий, увел.; б, в — CryptophyIIus (O^-J): б — внешний вид, в — поперечный разрез 

(видны ступенчато расположенные створки) (а — Lethaia; б, в — Treatise.., Q. 3, 196Т)

Класс Усоногае рачки. 
Classis Cirripedia

Общая характеристика. Класс Cirripedia (лат. cirrus — усш уі, завивка; pes, 
pedis — нога) представляет уклоняющуюся группу ракообразных, перешед
ших к прикрепленному образу жизни (рис. 1Й). Тело рачка защищено изве
стковыми пластинками, образующими домик с крышечкой и плоским осно
ванием (морские желуди, Balanus) или чехол, опирающийся на кожистый 
стебель (морские уточки, Lepas). Рачок сгшнной стороной тела прикрепля
ется к основанию домика. У него редуцирован головной и брюшной отделы, 
плохо развиты ротовые конечности, атрофированы сложные глаза и антен
ны. Рачок лежит в домике на спине, с помощью мышц открывает пластинки 
крышечки и выставляет в щель шесть пар грудных двуветвистых конечнос
тей в форме усиков. Они расправляются в виде веера, совершают колебатель
ные и хватательные движения и образуют ловчую сеть.

Класс Cirripedia

Рис. 164. Класс Cirripedia ( 6 —Q).
а, б — Lepas (Pj- Q ) ,  общий вид; в — реконструкция раннемелового аммонита Cheloniceras с «мор
скими уточками» на раковине; г—ж — BaIanus s. Iato (P j-Q ) (в — Друщиц, Зевина, 1969)
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Условия существования и геологический возраст. В ископаемом состоянии 
начиная с кембрия встречаются изолированные пластинки и очень редко це
лые домики. В настоящее время усоногие обитают в морских и солоновато
водных бассейнах, на твердых субстратах дна, включая раковины беспозво
ночных, или прикрепляются к внешней поверхности крупных пелагических 
животных, а также к днищам кораблей. Глубины обитания бентоса вплоть 
до денсали и ультраабиссали.

Подтип Хелицеровые. 
Subphylum Chelicerata

Общая характеристика. К подтипу Chelicerata (греч. chele — коготь, раз
двоенный; keras — рог) относятся разнообразные водные и наземные чле
нистоногие, из которых наиболее известны пауки, скорпионы и мечехвосты 
(рис. 165). Наряду с мелкими формами (менее 1 мм) встречаются и очень 
крупные, почти двухметровые гиганты. Тело состоит из двух отделов: еди-

Подтип Chelicerata
СГ пг г хц

X K  П К

Рис. 165. Подтип Chelicerata.
а—д — класс Merostomata (G—Q): а, б — мечехвост Limulus (Q): а — вид со спинной стороны, б — 
вид с брюшной стороны; в, г — Eurypterus (S j-D ,): в — вид со спинной стороны, г — вид голово
груди с брюшной стороны; д — Acitiramus (S—D); е — класс Arachnida (S^-Q), паук Misumera (P). 
Обозначения: бр — брюшко; гг — головоірудь; пг — простые глаза; пк — плавательная конечность; 
сг — сложный глаз; тс — тельсон (конечный сегмент); хк — ходильные конечности;

хц — хелицеры
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ной головогруди и брюшка. Головогрудь образована из шести сегментов и не
сет шесть пар конечностей; первая пара преобразована в раздвоенные клеш
ни — хе/іицеры, что определило название подтипа. Брюшко, как правило, 
состоит из различного числа сегментов, причем конечности этого отдела 
преимущественно редуцированы или специализированы и видоизменены. 
Большинство хелицеровых ведет наземный образ жизни, они дышат легки
ми или трахеями, водные формы дышат жабрами. Глаза простые и сложные, 
иногда отсутствуют. Хитиноидный скелет хелицеровых в виде щита или пан
циря покрывает головогрудь либо все тело животного.

Систематика. В подтипе хелицеровых вьщеляют от двух до пяти классов, 
классификационными признаками которых служат прежде всего число и сте
пень слияния сегментов брюшка, характер дифференциации конечностей го
ловогруди и брюшка, а также специфика органов дыхания и зрения. В иско
паемом состоянии наиболее многочисленны и разнообразны меростомовые 
подкласса эвриптероидей.

Класс Меростомовые. 
Classis Merostomata

Класс Merostomata (греч. meros — часть, кусок; stoma — рот) включает ме- 
чехБостовых и эвриптероидей. Если первые существовали в прошлом и про
должают существовать в современных морских бассейнах, то вторые жили 
только в палеозойскую эру преимущественно в солоноватоводных и пресных 
водоемах (рис. 165). Общими для них являются нестабильное число сегмен
тов брюшка, наличие конечного шипа, пластинки или двух лопастей, жабер
ное дыхание и присутствие пары сложных глаз и одной пары простых глаз
ков. Кембрий — современность.

Подкласс Эвриптероидеи. 
Subclassis Eurypteroidea

Общая характеристика. Удлиненное тело Eurypteroidea (греч. eurys — ши
рокий; ріегоп — крыло) заключено в хитиновый панцирь. Головогрудь пред
ставляла единое несегментированное образование в виде щита с шестью па
рами конечностей, отличающихся друг от друга морфологией и функцией 
(рис. 165, в—д). Первая пара — хелицеры клешневидной формы — выполня
ла функцию хватания идробления; вторая—пятая пары — ходильные ноги — 
служили для передвижения. Широкая уплощенная шестая пара конечнос
тей выполняла функцию плавания, ее форма напоминает крыло, отчего и 
происходит название эвриптероидей — ширококрылые. Имелись две пары 
глаз. Сложные крупные глаза (фасеточные) располагались по бокам или у 
края в передней части головогруди. Сильно сближенные маленькие простые 
глазки находились в осевой части.

Сегментированное брюшко состояло из 12 подвижно сочлененных сег
ментов, которые постепенно сужались к заднему концу. Брюшко не имело 
коневдостей и oкaн^[ивaлocь шипом — тельсоном или расширенной двуло
пастной пластинкой, выполнявшей функцию плавника. Обычные размеры 
эвриптероидей — 10—20 см, но были и крупные формы (до 2 м).
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Образ жизии и условия существования. Эвриптероидеи вели плавающий 
придонный и ползающий донный образ жизни, существовали в мелково
дье морей с нормальной, пониженной и повышенной солёностью (лагу
ны, лиманы), также могли обитать и в пресноводных бассейнах.

Геологическое значение. Геологическое значение эврштгероидей связано 
со спецификой их обитания, что позволяет реконструировать солевой режим 
бассейна и стадию его развития, переходную от моря к суше. От эвриптеро- 
идей в силуре, вероятно, произошли скорпионы, обитающие только на суше. 
Ордовик — пермь, расцвет в силуре — девоне.

Подтип Трахейные. 
Subphylum Tracheata

Общая характеристика. К подтипу Tracheata (греч. — дыхательное
горло) относятся наземные и вторично-водные членистоногие. Трахейные 
представлены многоножками (сколопендры и др.) и насекомыми. Дыхание 
осуществляется через систему воздухоносных трубочек-/и/>ал:ей, пронизыва
ющих все тело. Трахеи открываются наружу по бокам тела отверстиями — 
дыхальцами. Через них внутрь поступает кислород, а наружу выводится угле
кислый газ. У некоторых водных форм имеются трахейные жабры, представ
ляющие собой выросты стенок тела, пронизанные отростками трахей; у ред
ких форм — дыхание кожное. Тело трахейных состоит из двух или трех 
отделов. Наружный покров тела, а также стенки трахей хитиновые.

Принципы классификации и систематика. Современные трахейные — 
сложная группа членистоногих. Они имеют, вероятно, разных предков, раз
вивавшихся параллельно и независимо, но со сходным конечным результа
том. Обычно трахейных подразделяют на две группы: многоножки и насе
комые. Первые насчитывают более 53 ООО современных видов, а вторые — 
более 2,5 млн. При вьщелении классов учитывают различные комбинации 
числа и строения отделов тела.

Многоножки (Myriapoda) — сборная группа наземных трахейных, объе
диняющая четыре класса. Они возникли, вероятно, в кембрии от наземных 
кольчатых червей. Тело многоножек в отличие от насекомых состоит из двух 
отделов: головы и длинного туловища, насчитывающего до 375 сегментов, 
снабженных ножками. Многоножки по одним данным — в девоне, по дру
гим — в карбоне дали начало насекомым. Время существования трахейных: 
кембрий?, поздний девон — современность.

Класс Насекомые. 
Classis Insecta

Общая характеристика. К классу Insecta (лат. insectum — разрезанный на 
части) относится многочисленная гругта членистоногих, имеющая, как пра
вило, крылья. Длина современных насекомых от 0,2 ммдо 38 см. Размах кры
льев у вымерших предков стрекоз доходил до 75 см. Число описанных со
временных видов насекомых превосходит 1 млн, составляя более половины 
от общего числа видов царства животных, общее число насекомых, вероят
но, более 2,5 млн. Они живут на суше, редко в пресных водоемах и еще реже
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в море, воздушную среду из всех беспозвоночных освоили только насекомые. 
Насекомые дышат с помощью трахей, лишь у некоторых водных форм по
являются трахейные жабры.

Тело насекомых состоит из головы, груди и брюшка, покрытых хитино
вой оболочкой — кутикулой (рис. 166). На голове, образованной, как прави
ло, за счет слияния четырех сегментов, находятся глаза (2 сложных, 2 про
стых) и четыре пары конечностей. Первая пара представлена антеннами, а 
три последующие преобразованы в челюсти — жвалы. Грудь сложена тремя 
сегментами, каждый из них имеет пару ног, поэтому насекомых называют 
также шестиногими — Hexapoda (греч. hex — шесть; pous, род. п. podos — нога).

Класс Insecta

OdonatQ. Стрекозовые
Palaeo- 

а I Ctyoptera Blattoptera.
ПалеоЗиктиоптеры Таракановые

Рис. 166. Некоторые отряды насекомых (Основы палеонтологии, 9, 1962; 
Каменная книга, 1997).

а — Liadotypus relidus, крыло. Ранняя юра. Средняя Азия; б — Stenodictia Iobata, реконструюіия. 
Карбон. Франция; в — AdeIobIatta соІитЫапа, реконструкция. Средний-поздний карбон. США; 
г — GIendotricha olgae, общий вид. Палеоген (янтарь). Прибалтика; д — Stenaropodafischeri, рекон
струкция. Поздний карбон. Западная Европа; е — Agetoehorista Iillyardi, реконструкция. Ранняя

пермь. Урал
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Класс Insecta

Рис. 167. Класс Insecta (D ,?,C —Q). 
а—в — агглютинированные «домики» современных ручейников

Последние два сегмента обычно несут крылья. Брюшко состоит из 5—11 сег
ментов, не имеющих конечностей, но часто несуших на конце два отрост
ка — церки.

Некоторые насекомые (ручейники) строят агглютинированные трубоч
ки различной формы (рис. 167). Эти образования часто встречаются в кон
тинентальных отложениях мезозоя. В строении «домиков» прослеживает
ся определенная закономерность в форме, размерах и расположении зерен.

Геологическая история. Насекомые, вероятно, появились в девоне. В кар
боне уже встречаются бескрылые и крьшатые, среди последних известны ги
ганты. История развития насекомых тесно связана с растительностью и тем
пературным фактором. Известны группы насекомых, существующих только 
в лесах (джунглях) или только в степях и т.д. В то же время их распростране
ние лимитировано температурным режимом, необходимым для сохранения 
жизнедеятельности личинок. Вероятно, насекомые и в прошлое геологичес
кое время были многочисленной и разнообразной группой, но в настоящее 
время это наиболее процветающая группа членистоногих, расцвет которой 
связан с появлением цветковых растений.

Геологическое значение. Тесная связь насекомых с растительностью по
зволяет применять их как индикаторы определенных растительных сооб
ществ и климатических поясов, особенно для четвертичного времени. Эко- 
лого-ландшафтные и климатические изменения, фиксируемые по 
насекомым, используют и в стратиграфических построениях. Для континен
тальных отложений палеозоя и мезозоя геологическое значение насекомых, 
особенно ручейников, все возрастает, что связано с интенсификацией их изу
чения. Поздний девон?, карбон — современность.

Членистоногие в упражнениях и задачах
Морфология, классификация и систематика

Упражнение 1. Составьте схему систематического состава т іт а  членис
тоногих в соответствии со схемой 11, вписав названия недостающих таксо
нов. Справа приведите основные классификационные признаки для высших 
таксонов.

Упражнение 2. Определите родовую принадлежность данного экземпля
ра, используя ключ для определения. Основные типы строения членистоно
гих даны на рис. 152, а морфологические особенности панциря трилобитов 
приведены на рис. 154.
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ІІ0Д 1И П

Юііісс

I !одкласс

Сіігтёматм>іескіій состао типа Arthropoda

Тип Artliropoda

СгивІасеотофЬа

Схема II

ЮіассификационныЁ признаки 
надродовых категорий

Упражнение3. Зарисуйте и опишите определенный экземпляр. Нарисунке 
покажите основные характерные особенности, сократив за счет этого тексто
вое описание.

Упражнение 4. Составьте схему строения изученных родов трилобитов. На 
ней должны быть отражены основные признаки, приводимые в учебнике.

Упражнение 5. Составьте сравнительную таблицу классов типа членис
тоногих в соответствии с табл. 20 , используя пройденный материал и сведе
ния, изложенные в учебниках и справочниках. Проиллюстрируйте упражне
ние схематическими рисунками, подобрав таковые в данном учебнике.

Таблица 20
Сравнение некоторых классов типа Arthropoda

№ П риінак

я
ISс
ZH

•§
§.
О

I
а.

Я■в
О(J
2
ІЛ

О

«9

Q-
•С
U
'C

я
я
E0 
1л

S
1

я
I
(Л
С

1 Схема строения основных представите
лей

2 Число и тип конечностей головного или
головогрудного отдела

3 Состав скелета
4 Строешіе скелета (двустворчатая рако

вина, панцирь, конический «домик»
и т.д.)

5 Органы дыхания
6 Среда обитания и образ жизни
7 Современные и ископаемые представи

тели
8 Г еологический возраст

Примечание. Ответы на пункты 1— 1 желательно дополнить схематически\ш рисунками.
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Среда обитания и образ жизни

Упражнение 6. Составьте текстовую схему, отражающую образ жизни чле
нистоногих, сгруппировав изученные таксоны (от рода до класса) по среде 
обитания: воздушная, наземная и водная; для водных укажите отдельно мор
ские, солоноватоводные и пресноводные формы, вьщелите бентосные и пе
лагические группы (схема 12). Для составления схемы проанализируйте ма
териал, просмотренный на лабораторных занятиях и изложенный на лекциях 
и в учебнике.

Схема 12
Среда обитания и образ жизни современных и ископаемых членистоногих

Членистоногие

наземные водные

лета- полза
ющие ющие

Род

Класс

Подтип

і

Упражнение 7. Для морских членистоногих покажите дно моря (батиаль) 
и толщу воды (пелагиаль) и разместите на дне и в толще воды изученные вами 
роды, взяв за образец рис. 25.

Упражнение 8. Проанализируйте рис. 160, на котором показаны бентос
ные и планктонные трилобиты. Распределите изученные вами роды подоб
но тому, как сделано на этом рисунке.

Эволюция

Упражнение 9. Проанализируйте на рис. 157—159 строение головного 
щита. Укажите изменение во времени следующих особенностей: а — форма 
головного щита; б — строение глабели (форма глабели, степень слияния сег
ментов); в — лицевые швы.

Упражнение 10. Проанализируйте рис. 155, отражающий онтогенез три
лобита, и охарактеризуйте каждую стадию, обратив особое внимание на по
следовательность появления головного щита, туловищного отдела и хвосто
вого щита.
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Зоологическая номенклатура

Упражнение 11. Встречен вид Asaphus expansus (WaMenberg). Покажите 
его место в эволюционном древе царства животных, указав более высокие 
таксоны и вписав их названия. Поясните, почему фамилия автора заклю
чена в скобки.

Геохронология

Упражнение 12. Составьте геохронологическую таблицу распространения 
изученных таксонов типа членистоногих.

Упражнение 13. Определите возраст отложений по комплексу членисто
ногих. Например, встречены следующие роды: Scutellum, Phacops, Dalmanites. 
Сведения о интервале существования каждого рода найдите в учебнике или 
в справочнике.

7. Заключительная контрольная

Вариант 1. Ответьте на четыре вопроса, выбрав правильный ответ из че
тырех предложенных.
I. Когда существовали Trilobita?

1. О -  Р. 2 . G -  Р. 3. S -  Р. 4. е -  Т.
П. У какого рода трилобитов лицевой щов переднещечного типа?

1. Asaphus. 2. Illaenus. 3. Agnostus. 4. Pliomera.
ПІ. Сколько сегментов в туловищном отделе у трилобитов подкласса 
Miomera?

1 .3 -6 . 2 .2 -7 .  3 .2 -3 . 4 .6 -1 2 .
ГѴ. Кто ведет прикрепленный образ жизни?

\. Asaphus. 2. Eurypterus. 3. Agnostus. 4. Balanus.

Вариант 2 (продолжение контрольной). Самостоятельно сформулируй
те V -X  вопросы и предложите на каждый из них один правильный ответ и 
три неправильных, но желательно правдоподобных.

Тип М оллюски. 
Phylum M oIlusca

JUn Mollusca Общая характеристика. К типу MoUusca (лат.
Класс MonopIacophora molluscus — МЯГКИЙ, мягкотелый) ОТНОСЯТ трехслойных

^ ia c e  ̂ ivaM a  первичноротых ЖИВОТНЫХ, обитающих в водной и на-
ASiacc Gastropoda земной среде. Больщинство моллюсков имеет ракови-
Клаес Seaphopoda ну, ДЛЯ НИХ Характерна двусторонняя симметрия, хотя
Класс Cephalopoda встречаются и асимметричные формы (рис. 168). Из
^^^acc^HvoTtha' современныхформщирокоизвестныдвустворки, га- 

строподы, нередко являющееся предметом коллекци
онирования из-за красиво окращенных и причудливо скульптированных ра
ковин, различные головоногие моллюски, такие, как осьминоги, кальмары, 
каракатицы с высокоорганизованной нервной системой, получивщие назва
ние «приматов» моря. Чрезвычайно важны для биостратиграфических пост
роений ископаемые моллюски, и в первую очередь аммониты и белемниты,
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Рис. 168. Схема строения основных классов типа моллюсков

а двустворки и гастроподы не только используются для расчленения и кор
реляции разрезов, особенно для отложений мезо-кайнозоя, но и служат хо
рошими показателями среды обитания. Размеры моллюсков изменяются в 
значительных пределах: от 2—3 мм (планктонные крылоногие гастроподы) 
до 18 M (гигантские кальмары).

В настоящее время суммарное число современных и ископаемых видов 
моллюсков насчитывает 180 ООО, из них 50 ООО приходится на долю ископае
мых. По численности этот тип занимает среди царства животных второе ме
сто после членистоногих.
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Мягкое тело обычно не сегментировано. В нем, как правило, выделяют
ся голова, туловище, заключающее внутренние органы, и нога или щупаль
ца, чаще всего служащие для перемещения животного (рис. 168). Внутрен
ние органы облечены кожной складкой — мантией, которая у большинства 
моллюсков выделяет раковину. Пищеварительная, кровеносная, нервная, 
дыхательная, половая и выделительная системы имеют различное строение 
и различную степень сложности. Нервная система состоит из парных не
рвных узлов — ганглиев, соединенных парными нервными стволами. В кро
веносной системе имеется центральный орган — сердце. Дыхание осуществ
ляется с помощью жабр и лишь у некоторых брюхоногих моллюсков с 
помощью легких. Жабры располагаются в свободном пространстве {мантий
ная полость) между мантией и внутренними органами. Иногда, например у 
лопатоногих моллюсков, дыхание осуществляется за счет циркуляции воды 
в мантийной полости. У наиболее примитивных моллюсков, несмотря на 
несегментированное тело, сохраняются признаки метамерности в строении 
внутренних органов. У таких организмов наблюдаются парные жабры и 
предсердия, парные нервные узлы, парные органы выделения, парные мус
кулы и т.д.

Моллюски в основном животные раздельнополые, иногда гермафроди
ты. Эмбриональное развитие многих групп завершается формированием ли
чинки трохофорного типа. Для нее характерно наличие экваториального по
яса ресничек, с помощью которых личинка парила в толще воды. У 
знаадтельного адсла представителей развитие прямое.

Раковина у моллюсков преимущественно наружная, реже внутренняя, 
иногда отсутствует, например у голых слизней. Чаще всего раковина единая, 
реже она состоит из двух створок, а у наиболее примитивных форм имеется 
несколько пластинок, черепицеобразно налегающих друг на друга. Ракови
на моллюсков чаще всего полностью или почти полностью закрывает тело 
животного.

Образ жизни и условия обитания. Моллюски — постоянные компоненты 
морских сообществ. Двустворчатые и брюхоногие приспособились также к 
жизни в солоноватых и опресненных бассейнах; среди последних имеются и 
наземные формы, в частности виноградная улитка. Морские моллюски ос
воили все широты и глубины — от О до 5000 м; наиболее богатые сообщества 
занимают верхнюю сублитораль. Моллюски обитают на дне водоемов (на по
верхности грунта или внутри него) и в толще пелагиали (нектонные и план
ктонные). По способу питания выделяются формы растительноядные, хищ
ные и падалееды; одни моллюски собирают пищу активно и перетирают ее с 
помощью находящейся в глотке терки — радулы, а другие фильтруют воду, 
улавливая из нее органические частицы, прежде всего различные микроор
ганизмы.

Принципы классификации и систематика. Моллюски, вероятно, еще в до
кембрии произошли от кольчатых червей. О их родстве свидетельствуют еди
ный тип эмбриогенеза кольчатых червей и моллюсков и сохранение мета
мерности в строении некоторых внутренних органов у низших моллюсков. 
Взаимоотношени>1 между основными классами отражены на рис. 169. Ниже 
рассматриваются следующие классы: Monoplacophora (G—Q), Loricata (63— 
Q), Bivalvia (С—Q), Gastropoda (G—Q), Scaphopoda(O -Q ), Cephalopoda (63— 
Q), Tentaculita (S—Р), HyoUtha (G—P).
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Рис. 169. Схема геохронологического распространения и возможные 
родственные связи типа моллюсков

Класс Моноплакофоры. 
Classis Monoplacophora

Общая характеристика. К небольшому по объему классу Monoplacophora 
(греч. monos — один; plakos, ріах — плоскость, пластина; phoros — несущгоі) 
относятся моллюски с метамерным расположением некоторых внутренних 
органов. Раковина моноплакофор имеет колпачковидную форму с различно 
ориентированной макушкой, т.е. подобна раковине крышечных гастропод. 
Наружная поверхность гладкая или покрыта концентрическими складками 
и моршинами, реже присутствуют радиальные ребра. На внутренней повер
хности наблюдаются изолированные отпечатки мускулов в количестве от двух 
до восьми пар.

Моноплакофоры длительное время считались вымершей группой, суще
ствование которой ограничивалось палеозоем (кембрий — девон). На ядрах 
и раковинах ископаемых форм наблюдались множественные отпечатки мус
кулов, тогда как у крышечных гастропод имеется единый мускул подково
образной формы (ср. рис. 170 и 188, д). Несомненный потомок палеозойс
ких форм был поднят в 1952 г. с глубины 3500 м около берегов Мексики (род 
Neopilina). Эта находка позволила изучить строение мягкого тела и устано
вить метамерность в расположении внутренних органов (жабр, мускулов и 
Т .Д . ) ,  что свидетельствует о примитивности данного класса.

Геологический возраст. Моноплакофоры существуют с кембрия до насто
ящего времени; на территории России они встречаются в палеозойских от
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Класс Monoplacophora

Рис. 170. Класс M onoplacophora ( 6  — Q).
а — NeopUina (современность), внешний вид; б ,в  — Romaniella (О,): б — ядро сбоку, в — реконст
рукция. Обозначения: ао — анальное отверстие; нг — нога; ом — отпечатки мускулов; ро — рото

вое отверстие

ложениях Урала, Восточно-Европейской и Сибирской платформ. Современ
ные представители найдены за пределами нашей страны.

Класс Панцирные. 
Classis Loricata

Общая характеристика. Небольшой по объему класс Loricata (лат. Iorica- 
tus — одетый в панцирь) охватывает низших морских эвригалинных моллюс
ков, к которым относится около 1000 современных и ископаемых видов. По 
одному из живущих ныне родов нередко используют собирательное назва
ние хибоны. Современные формы обычно имеют размеры менее 5 см, изред
ка достигают 20—30 см.

Мягкое двусторонне-симметричное тело состоит из обособленной по
лукруглой головы, широкой подошвообразной ноги и внутреннего мешка. Мяг
кое тело сверху защищает панцирь из восьми подвижно сочлененных плас
тинок, что определило третье название этого класса — Polyplacophora (греч. 
poly — много; plakos, ріах — плоскость, пластина; phoros — несущий). Крайне 
редко ископаемые формы имеют 7 пластинок (рис. 171). Гладкие или орна
ментированные пластинки черепицеобразно налегают друг на друга. На зад
ней поверхности каждой пластинки имеются выступы — апофизы для более 
плотного сочленения. У более высокоорганизованных форм присутствуют 
также дополнительные пластинки по бокам — инсерционные пластинки.

Образ жизни и геологический возраст. Древнейшие находки хитонов встре
чены в отложениях верхнего кембрия. В настоящее время они живут преиму
щественно на мелководье, хотя могут встречаться до глубин 4000 м. ) ^ о н ы  
медленно передвигаются по дну либо присасываются подошвообразной но
гой к скалам и валунам. Они питаются водорослями или фораминиферами, 
реже губками. При опасности панцирные моллюски могут сворачиваться и 
тем самым защищать брюшную сторону тела. Поздний кембрий — современ
ность.
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Класс Loricata

•Ч г
V

Рис. 171. Класс Loricata ( 6 , —Q).
а — современный Chiton s. lato; б — SepterncMon (0 ,)  с семью пластинками; в—е ~  Chiton (совре
менность): в — вид сверху, г—е — схема строения первой (г), срединной (д) и последней (е) плас

тинок

Класс Двустворчатые моллюски. 
Classis Bivalvia

Класс Bivalvia 
Отряд Taxodonta 
Отряд Dysodonta 

Отряд Schizodonta 
Отряд Heterodonta 
Отряд Desmodonta 
Отряд Paehyodonta

Общая характеристика. Двустворчатые моллюски яв
ляются обычными обитателями всех типов водоемов, 
заселяя как поверхность грунта, так и его толщу. По 
численности они резко уступают гастроподам и в от
личие от последних являются животными двусторон- 
не-симметричными.

Двустворчатые моллюски издавна изучались зоо
логами и палеонтологами, которые по-разному оценивали таксономическое 
значение признаков. В результате для этого класса независимо были пред
ложены четыре названия: Bivalvia Linnaeus, 1758 (лат. Ы — два, дважды; vul
va — створка); Acephala Link, 1807 (греч. а — отрицание; kephale — голова); 
Lamellibranchiata Blainville, 1814 (лат. lamella — тонкая пластинка; греч. 
branchia — жабры); Pelecypoda Goldfuss, 1880 (греч. pelekys — топорик; pus, 
podos — нога). Для палеонтологов более предпочтительно первое название, 
данное К.Линнеем, так как оно связано с раковиной. Двустворки известны 
с кембрия и существуют поныне. В настоящее время известно около 20 ООО 
видов, минимальные размеры раковин меньше 1 см, а максимальные пре- 
вьшіают 1 м. Гигант среди двустворок и, вероятно, один из долгожителей сре
ди беспозвоночных — род Tridacna. Размеры раковины вида Т. gigasжостша-
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ют 1,4 м, продолжительность жизни исчисляется сотнями лет, а основная 
пища — симбиотические динофитовые водоросли зооксантеллы.

Все представители данного класса имеют раковину, состоящую из двух 
равных или неравных створок. Дыхание осуществляется двумя парами жабр, 
обычно свисающих в виде пластин (пластинчатожаберные). В передней час
ти животного располагается нога клиновидной или топоровидной формы (то
пороногие). Нервная система представлена тремя парами нервных узлов — 
ганглиев, один из которых располагается в ноге, и нервных стволов, протя
гивающихся между ними; головной отдел не обособлен (безголовые). Внут
ренние органы заключены в мантию, разделенную на две равные или нерав
ные лопасти (рис. 172). Лопасти мантии могут полностью или частично 
срастаться на заднем конце, образуя вытянутые трубчатые сифоны: нижний — 
вводной и верхний — выводной. Через вводной, жаберный, или дыхатель- 
ныіі, сифон вода поступает к жабрам (рис. 173) и далее к ротовому отверстию. 
Двустворки являются фильтраторами: пища поступает к ротовому отверстию, 
расположенному на переднем конце мягкого тела, вместе с током воды. Так 
как рот не снабжен радулой, то двустворки могут питаться лишь органичес
ким детритом и различными микроорганизмами, в частности диатомовы- 
ш і водорослями. За желудком следует длш ны й кищечник, образующий за
ходящую в ногу петлю и заканчивающийся на заднем конце анальным 
отверстием; оно находится недалеко от выводного, или анального, сифона.

Мантші вьщеляет раковину, состоящую из трех слоев: наружного орга
нического (конхиолинового) и двух внутренних известковых: призматичес
кого и пластинчатого; в действительности взаимоотношение известковых 
слоев, как правило, более сложное.

Раковина двустворок может открываться и закрываться. Открывание, а 
точнее, приоткрывание створок происходит с помощью эластичной связки.

Класс Bivalvia

пж

Рис. 172. Класс Bivalvia ( 6 —Q).
о — схема внуіреннего сіроения; б — сіроение мантии и микроструктура стенки раковины. Обо
значения: ао — анальное отверстие; ж — желудок; жб — жабры; к — кишечник; кс — наружный 
(конхиолиновый) слой; м — мускул; мк — макушка; мн — мантия; нр — нервный узел; не — не
рвный ствол; п — печень; пж — половая железа (гонада); пр — призматический (фарфоровид
ный) слой; ПС — пластинчатый (перламутровый) слой; пч — почка; ро ~  ротовое отверстие; с -  
сердце; ср — стенка раковины; ст — соединительная ткань мантии; эв — внутренний и эн — на

ружный эпителий мантии

280



Рис. 173. Схема строения жабр двустворчатых моллюсков.
а — двоякоперистые; б — нитевидные; в — пластинчатые; г — септальные (Догель, 1981).

Обозначения: ж — жабры; н — нога

а закрывание — быстрое захлопывание створок в случае опасности — с по
мощью мускулов. Таким образом, связка и мускулы действуют как антагони
сты. Однако у зарывающихся и сверлящих форм невозможно полное смы
кание створок, так как у них имеются различной длины сифоны, которые 
далеко не всегда полностью втягиваются в раковршу. У таких форм на зад
нем, а изредка и на переднем конце раковины имеется зияние. В исключи
тельных случаях у сверлящих дерево двустворок сохраняются только релик
ты раковины (корабельный червь Teredo).

Форма створок может изменяться от округлой, овальной до прямоуголь
ной, конической и т.д. (рис. 174). Начальная часть створки — макушка — четко 
фиксируется по линиям нарастания. Она может быть центральной или в раз
личной степени смещенной к переднему, реже к заднему концу створки. При 
центральном положении макушки створка равносторонняя, а при смещен
ном положении — неравносторонняя. Макушки могут быть слабо наклонены

Класс Bivalvia

Рис. 174. Схема строения раковины двустворчатых моллюсков.
а — левая створка снаружи и б—г — изнутри. Обозначение: бг — бугорки; вс — выступ для связюі; 
3 — зубы; к — юіль; м — макушка; мл — мантийная линия; мс — мантийный синус; ом — отпечат

ки мускулов; P — ребра; с — площадка для связки
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вперед или назад, у некоторых форм они спирально свернуты или даже клю
вовидно изогнуты. У большинства двустворчатых моллюсков раковина рав
ностворчатая, т.е. правая и левая створки равны между собой, у меньшин
ства раковина неравностворчатая и одна из створок больше другой. Раковина 
может быть гладкой, и в этом случае на ней имеются только линии нарастания. 
Чаще наружная поверхность несет разнообразную скульптуру. К элементам 
скульптуры относятся ребра, сюіадки, бугорки; иногда присутствует киль, или 
перегиб. У зарывающихся форм скульптура преимущественно отсутствует.

Важные признаки наблюдаются на внутренней поверхности створок. К 
ним относятся: строение зубного аппарата, число и расположение мускулов, 
контур мантийной линии, особенности положения связки.

Наибольшее значение имеет строение зубного аппарата, или замка', до 
недавнего времени этот признак был положен в основу систематики двуство
рок. Замок представляет собой серию выступов — зубов на смычном крае од
ной створки и серию соответствующих им углублений на смычном крае про
тивоположной створки (рис. 175). Зубной аппарат способствует плотному 
сочленению створок и фиксированию их в определенном положении по от
ношению друг к другу. Наиболее простой тип зубного аппарата — рядозубый — 
представлен расположенными в ряд зубами сходного строения. Наличие под 
макушкой коротких вертикальных главных, или кардинальных, зубов и нахо
дящихся впереди и сзади макушки удлиненных, параллельных смычному 
краю боковых, или латеральных, зубов характерно для зубного аппарата раз
нозубого типа. Расщепленнозубый замок определяется наличием под макуш
кой массивного зуба, расходящегося внизу на две ветви, при этом зубы име
ют поперечные насечки. Зубной аппарат в виде массивных конических или 
несколько изогнутых выступов получил название замок толстозубого типа. 
У многих двустворок зубы отсутствуют {беззубые), а иногда под макушкой раз
виваются выступы для поддержания внутренних органов либо для размеще
ния связки — связкозубые.

Мантийная линия представляет собой след прикрепления мантии к ра
ковине. Она бывает цельной и располагается параллельно краю раковины на 
некотором расстоянии от него. У двустворок, имеющих сифоны, мантийная 
линия на заднем конце раковины отступает вглубь и о6ра.зуетмантийный си-

Класс Bivalvia

рз

Рис. 175. Типы зубного аппарата двустворчатых моллюсков.
а — рядозубый; б — расщепленнозубый; в — разнозубый; г — толстозубый (внизу даны правые 
створки, вверху — левые). Обозначения: бз — боковые зубы; гз — главный зуб; мс — массивный 
зуб; рз — ряд зубов; рщ — расщепленный зуб (зубы показаны белым, ямки для зубов — черным)
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нус, или мантийную бухту. Глубина мантийного синуса коррелятивно связа
на с длиной сифонов, а значит, отражает глубину зарывания двустворки.

Положение и строение связки бывают различными. По положению вы
деляются связки наружные и внутренние. Наружная связка располагается под 
макушкой на треугольной площадке — арее либо на удлиненной связочной 
подпорке по одну или по обе стороны от макушки. Внутренняя связка нахо
дится в желобке под макушкой или на специальном выступе одной из ство
рок, прикрепляясь другим концом изнутри к подмакушечной поверхности 
противоположной створки. Нередко наблюдается сочетание наружной и 
внутренней связки. У небольшой группы двустворок на смычном крае име
ются многочисленные вертикальные связочные ямки или горизонтальные свя
зочные борозды', связка такого типа назьшается сложной.

Мускульные отпечатки (два, реже один) равной или неравной величішы 
имеют округлую, овальную, иногда удлиненную форму. При наличии нерав
ных мускулов задний больше переднего.

По положению створки разделяются на правые и левые; это подразде
ление основано на расположении раковины по отношению к внутренним 
органам животного. Прежде всего необходимо выяснить, какой край явля
ется переднрш, а какой задним (рис. 176). Имеется несколько признаков, по- 
могаюших определить передний и задний концы створки. После этого нуж
но расположить раковину макушкой вверх и передним концом вперед, при

Левая створка
Раковина снар(/жи

1. Обычно макушка приближена 
к переднему краю (пк)

Правая створка

зк WnK

2. При наличии киля он обычно 
направлен от макушки 
назад

3. При наличии заострения 
оно находится сзади (зк) л ПК

Раковина изнутри
I Мантийный синус (мс) 

расположен сзади

ПС M eJ^_omMOKyjuKjĵ

змзм

эм слева от макушки

2. При наличии неравных муску
лов задний (эм) всегда круп
нее переднего

3. При наличии одного мускула 
это мускул задний

зм справа от маыуш-

( 3 "

Рис, 176. Схема для определения правой и левой створок
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этом правая створка будет расположена с правой, а левая — с левой сторо
ны. Макушка обычно приближена к переднему краю, мантийный синус все
гда расположен у заднего края, при наличии неравных мускулов задний 
больше переднего, если мускул и соответственно мускульный отпечаток 
один, то он ближе к заднему краю.

Принципы классификации и систематика. На современном и ископаемом 
материале мы можем наблюдать строение замка, поэтому в учебнике отдано 
предпочтение системе, основанной на этом признаке, и ниже рассматрива
ются шесть отрядов: Taxodonta — рядозубые, Dysodonta — беззубые, Schizo- 
donta — расш,епленнозубые, Heterodonta — разнозубые, Desmodonta — связ
козубые и Pachyodonta — толстозубые. Ближе к естественной другая 
система, базирующаяся на строении внутренних органов, и в первую оче
редь жабр; в этой системе строение замочного аппарата учитывается в ка
честве дополнительного признака.

Отряд Taxodonta (греч. taxis — порядок; odus, род. п. odontos — зуб), или 
рядозубые. Раковина равностворчатая, гладкая или ребристая (рис. 177). 
Смычный край прямой или изогнутый. Зубной аппарат рядозубого типа. 
Мантийная линия цельная, изредка с небольшим синусом; наблюдаются два 
почти равновеликих мускульных отпечатка. Связка преимущественно наруж
ная, расположена на арее с шевронами, реже внутренняя, в небольшом уг-

Отряд Taxodonta

мл

Рис. 177. Отряд Taxodonta ( 6 j —Q).
0,6  Nuculaiia ( I Q): а -  лепіія створка еііаружи, б — правая створка изнутри; н ,г  — Arca (J,— 
Q), левая створка: я снаружи,,' и:(нутри; д, е — CucuHaea (.I—Q), левая створка: д — снаружи, 
е ичнуіри; ж, з Glycyinem (К -Q), равносторонняя створка с ценіральной макушкой: ж -  
нзмуфи, '! снаружи. Обозначении', ар -  арея с шевронами; зб — :<убы на дуговидно изогнуто.м 
замо’нюм крае; зп :іадняя ветвь зубов; зн - прямой замочный край с :іубным аппаратом рядо
зубого тина; M - макуш ка; мл ~ маіггнйная линия; мс — мантийный синус; ом — отпечатки 

мускулов; пп — передняя петвь зубов; я — ямка для внутренней связки
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дублении под макушкой. Таксодонты обитают в бассейнах с нормальной и 
пониженной соленостью. Они ползают по дну, некоторые неглубоко зары
ваются в грунт либо поселяются в норках и прикрепляются внутри них с по
мощью. биссусных нитей, которые выходят через зияние в раковине. Сред
ний кембрий — современность.

Отряд Dysodonta (греч. dis — приставка, означающая отсутствие призна
ка; odus, род.п. odontos — зуб), или беззубые. Раковина неравностворчатая, 
реже равностворчатая. Зубы отсутствуют, хотя в некоторых случаях имеются 
два одинаковых зубовидных выступа в одной створке и две соответствующие 
им ямки в другой. Мантийная линия цельная, мускульных отпечатков один 
либо два неравной величины (передний меньще заднего), с этим призна
ком связано второе название отряда Anisomyaria — неравномускульные. 
Связка по положению бывает внутренняя или наружная либо совместная на
ружная и внутренняя, иногда полупогруженная, а по строению простая или 
сложная. Сложная связка, внутренняя или полупогруженная, разделена на 
многочисленные сегменты, расположенные на прямом смычном крае.

Беззубки — один из наиболее крупных отрядов двустворок, живущих в 
бассейнах с различной соленостью. К ним принадлежат устрицы, мидии, гре- 
бещки идр.

Устрицы характеризуются неравностворчатой массивной раковиной, у 
них имеется один мускул, внутренняя связка располагалась в желобке 
(рис. 178). Устрицы поселяются банками, они ведут неподвижный образ жиз
ни: либо цементируются, либо свободно лежат на дне. В примакущечной ча
сти на нижней (обычно левой) створке наблюдается рубец прикрепления.

Гребещки, или пектениды, имеют створки с почти центральными макуш - 
ками, рядом с ними находятся обособленные уплощенные участки — ушки, 
скульптура радиальная (рис. 179). Гребещки за счет ритмичного открывания

Отряд Dysodonta

Рис. 178. Отряд D ysodonta (О —Q). 
а, б — OsIrea (К—Q): а — снаружи, б — изнутри; в — Gryphaea (J), внешний вид; г — Arclostrea (К). 
Обозначения, жб — желобок для внутренней связки; зк — задний край; км — конечная макушка; 
кп — концентрические пластины, осложненные радиальной ребристостью; ом — отпечаток мус

кула; П К  — передний край; рп — рубец прикрепления; сп — срединный перегиб
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Отряд Dysodonta
я

Рис. 179. Отряд D ysodonta (О —Q).
а, б — Mytilus (Jj-Q ): а — левая створка изнутри, б — прижизненное положение; в, г — Chlamys 
(Т—Q); в — правая створка снаружи, г  — строение правой створки изнутри; д, е — Irioceramus (J — 
К): д — правая створка снаружи, е — смычный край левой створки с многочисленными связоч
ными ямками; ж, э — Buchia (J^ -К,): внешний вид со стороны правой створки (,ж) и сбоку (з). 
Обозначения: бв — биссусный вырез; вс — борозда для внешней связки; гк — годичные кольца; 
зм — отпечаток заднего мускула; м — макушка; мл — мантийная линия; ом — отпечаток мускула; 

пм — отпечаток переднего мускула; у — ушко; я — ямка для внутренней связки

И  закрьшаыия створок могутплавать, часто опускаясь на дно; иногда они при
крепляются к дну с помощью биссуса. Устрицьі, гребешки и мидии съедоб
ны. Ордовик — современность. Важное стратиграфическое значение имеют 
ископаемые Kolymia (P), Monotis (Tj), Buchia (J^-K ,), Inoceramus (J -K )  и др.

Отряд Schizodonta (греч. sehizo — расщеплять; odus, род. п. odontos — зуб), 
или расщепленнозубые. Раковина равностворчатая, нередко разнообразно 
скульптированная (рис. 180). Зубной аппарат расщепленнозубого типа. Мас
сивный расщепленный зуб располагается в левой створке. Мантийная ли
ния цельная, мускульных отпечатков два, относительно равных размеров. 
Связка наружная, располагающаяся сзади макушек. Формы подвижные, воз
можно, у некоторых ископаемых родов имелся биссус. Ордовик — современ
ность. Стратиграфически важное значение имеют меловые тригонииды.

Отряд Heterodonta (греч. heteros — разный, различный; odus, род. п. 
odontos — зуб), или разнозубые. Раковина равностворчатая, гладкая или скуль
птированная (рис. 181). Зубной аппарат разнозубого типа с различно разви
тыми кардинальными и латеральными зубами, нередко наблюдается частот
ная или полная редукция зубов. Мантийная линия цельная или с синусом. 
Два мускульных отпечатка примерно равных размеров. Связка наружная, 
комбинированная (наружная и внутренняя), реже внутренняя. Формы под
вижные, ползающие по дну либо способные прыгать с помощью мускулис-
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Отряд Schizodonta

Рис. 180. О іряд Schizodonta (О —Q).
а—в — Tiigoriia (Т,—Kj): а — левая створка снаружи, б, в — схема строения левой (б) и правой (в) 
створок; г , д — Unio (S -Q) '  левая створка снаружи (г) и изнутри (5). Обозначения: бз — боковые 
зубы; зм — отпечаток заднего мускула; к — киль; кз — кардинальные зубы; кр — концентричес
кие ребра переднего поля; пм — отпечаток переднего мускула; рз — зубной аппарат расщеплен- 

нозубого типа с кардинальными зубами и насечками; рр — радиальные ребра заднего поля

Отряд Heterodonta

Рис. 181. О іряд Heterodonta (S —Q).
а—г — Solen (P^-Q): а, б — левая створка снаружи (о) и изнутри (б), в, г — примакушечная часть 
правой (а) и левой (г) створок изнутри; д—ж — Mactra (P^-Q): д — левая створка снаружи, е,ж  — 
примакушечная часть левой (е) и правой (ж) створок изнутри; з—к  — Cardium (N —Q): з ,и  — ле
вая створка снаружи (з) и изнутри (ы), к — примакушечная часть правой створки изнутри; л ,м  — 
Arctica (К—Q): правая створка снаружи (л ) и изнутри {м). Обозначения: бз — боковые зубы; гз — 
главный зуб; м — макушка; мс — мантийный синус; ом — отпечатки мускулов; пс — пло

щадка для связки; я — ямка для внутренней связки
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Отряд Desmodonta

MC

Рис. 182. О іряд D esiiiodonta (О —Q).
а, () — Mya (P^-Q ), левая створка: а — снаружи, б — схема строения изнутри; в—д -- Pholas (К— 
Q): в — вид со стороны макушек, — левая створка снаружи, д — схема строения правой створки 
іі.іиутри; е, ж ~  Teredo (J,—Q): е — общий вид, ж — раковина. Обозначения-, дп — дополнитель
ные іківестковые нластинкіі; зм — отпечаток заднего мускула; лв — ложковидный выступ; мс — 
мантийный синус; ив — пластинчатый выступ для прикрепления ножного мускула; пм — отпе

чаток переднего мускула; по — примакушечный отворот раковины; р — раковина

ТОЙ НОГИ, некоторые зарьшаются в грунт. У последней группы раковрша имеет 
заднее, а иногда и переднее зияние. Силур — современность.

Отряд Desmodonta (греч. desmos — связка; odus, род. п. odontos — зуб), или 
связкозубые. Раковина равностворчатая, гладкая или тонкоскульптированная 
(рис. 182). Под макушкой на одной или обеих створках имеются выступы, 
служащие для прикрепления связки или поддержания внутренних органов, 
зубы отсутствуют. Мантийный сршус глубокий, раковина зияющая сзади, а 
нередко и спереди. Мускульные отпечатки почти равной велрпшны. Связка 
внутренняя, изредка отсутствует. Десмодонты ведут зарьшающийся или свер
лящий образ жизни (камнеточцы и древоточцы). Раковина, как правило, зи
яющая, ее размеры нередко меньше тела животного; у древоточцев она мо
жет почти редуцироваться, занимая не более 1 /30 длины взрослого животного 
(например. Teredo — корабельный червь). Ордовик — современность.

Отряд Pachyodonta (греч, pachys — толстый; odus, род. п. odontos — зуб), 
или толстозубые, своеобразные вымершие прикрепленные двустворки. Pa- 
KOBPffla неравностворчатая с высокой конической нижней и почти плоской 
верхней створкой либо обе створки или одна из них имели роговидную фор
му, при этом макушки всегда закручены сгшралъно (рис. 183). Зубы массив
ные, дуговидно изогнутые или конические. Связка наружная или внутрен
няя. Для этого отряда нередко используется другое название — рудисты (лат. 
rudis — грубый, толстокожий). Рудисты обитали в неглубоких тепловодных 
морях. Они прикреплялись к каменистым грунтам, нередко образуя массо
вые скопления и участвуя в формировании рифогенных построек. Прикреп
ленный образ жизни привел к возникновению конической формы ракови
ны, конвергентно сходной с одгаочными четырех- и шестилучевыми 
кораллами. Поздняя юра — мел.
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Отряд Pachyodonta

Рис. 183. О ірял Pachyodonta (J ,—К).
а—в — RadioHtes (К )̂: нижняя створка изнутри (а) и сбоку (б), в — реконструкция трех особей в 
прижизненном положении; г — схема строения гаппуритид; д ,е  — Heleivdiceras (J,): д ~  внешний 
вид раковины, е — правая створка изнутри; ж — реконструкция прижизненного положения ра
ковины Diceras (J,) (в — Skelton, 1979; д ,е  — ориг. Б. Т.Янина; ж — Skelton, 1978). Обозначения: дн — 
днища; з — зубы; л — левая створка; не — борозда для наружной связки; ом — отпечатки муску
лов; п — правая створка; пт — полость для мягкого тела; яз — ямка для зубов левой створки

Образ жизни и условия существования. Современные двустворки обита
ют в бассейнах различной солёности и температуры, достигая максимально
го разнообразия в сублиторали. Вместе с тем даже на глубинах порядка 2000 
M разнообразие двустворок еще очень велико: насчитывается около 400 ви
дов. Самые глубоководные сверлильщики найдены на глубрше 7000 м. Раз
витие двустворок шло по пути адаптивной радиации, при этом наблюдается 
коррелятивная связь между строением раковины и образом жизни. Подоб
но другим бентосным организмам они чутко реагируют на изменение фак
торов среды: солёности, температуры, глубішы, характера грунта. По отно
шению к ним вьщеляются различные экологические группировки (рис. 184).

Двустворки, живущие на поверхности грунта, медленно передвигаются 
по нему или могут с помощью ноги совершать прыжки. Многие представи
тели утратили способность к передвижению и перешли к неподврскному об
разу жизни. Они свободно лежат на дне, многие устрицы цементируются, а 
мидии прикрепляются к дну биссусными нитями. Биссус вьщеляется нахо-
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Класс Bivalvia

ползающие и полуэарываю- з а р ы в а ю щ и е с я  и с в е р -п я щ и е  
щиеся ' ^

Рис. 184. Образ жизни и экологические группировки двустворчатых моллюсков

дящейся в ноге биссусной железой и в виде тонких эластичных нитей выхо
дит наружу через биссусную щель. Неподвижные формы могут образовывать 
поселения, получившие название «банки». Некоторые двустворки за счет 
ритмичного открывания и закрьшания створок приспособились к перемеще
нию в придонной толще воды. Способ существования двустворок на протя
жении жизни может меняться: прикрепление с помощью биссуса, переме
щение в толще воды за счет смыкания—размыкания створок. Многие 
двустворки зарываются в рыхлые, чаще всего илистые грунты либо приспо
сабливаются к сверлению прочных пород или дерева: камнеточцы и древо
точцы.

Геологическая история. В палеозое двустворки играли подчиненную роль 
по сравнению с брахиоподами, также имевшими двустворчатую раковршу. В 
поздней юре обособился специализированный отряд Pachyodonta, просу
ществовавший до конца мелового периода. Максимальный расцвет двуство
рок приходится на конец мезозоя, но и в настоящее время они составляют 
значительную часть бентосной фауны (рис. 185).

Геологическое значение. Геологическая история двустворок определила 
и возможности их использования для биостратиграфии. В палеозое, преиму
щественно в позднем палеозое, стратиграфическое значение имеет незначи
тельное число родов и видов. В мезозое картина резко меняется: многие роды, 
в частности Daonella, Halobia, Monotis, Inoceramus, Trigonia, Buchia, являются 
важными ископаемыми для соответствующих интервалов разреза. Не мень
шее значение имеют двустворки в кайнозое, особенно для стратификации
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Класс Bivalvia

Рис. 185. Схема геохронологического распространения двустворчатых моллюсков

солоноватоводных бассейнов. Велика роль двустворок как прекрасных ин
дикаторов среды, анализ их комплексов позволяет определять специфику и 
восстанавливать физико-географические условия палеобассейнов.

Класс Брюхоногие моллюски.
Classis Gastropoda

Класс Gastropoda Общая Характеристика. Класс Gastropoda (греч. gas-
Подісіасс^osobra iic iiia  _  ^^елудок; pous, podos — нога) наиболее многочис- 

Подюшсс Opisihobrarichfa о
Подюіасс Puimonata ленныи B типе МОЛЛЮСКОВ; К нему относится около

100 тыс. современных и ископаемых видов. Они един
ственные среди моллюсков, живущие не только в водной, но и в наземной сре
де. Большршство гастропод имеет раковину различной формы (рис. 186), у 
меньшршства она отсутствует (голожаберные, голые слизни и др.). Размеры 
раковин йзменяются от 0 ,1—0,2 мм до 20—30 см, максимально до 70 см; сред
ние размеры составляют 2—4 см. Брюхоногие известны с кембрия до настоя
щего времени.

У гастропод имеется хорошо обособленная голова, нога и туловище 
(рис. 187). У низших гастропод нога и туловище не всегда четко разграничи
ваются. В отличие от других классов моллюсков многие гастроподы не обла
дают двусторонней симметрией. В головном отделе имеются глаза и 1 —2 пары 
щупалец. Измельчение и перетирание пищи происходит с помощью радулы, 
расположенной в глотке и ротовой полости. Она представляет собой подо-
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вершина раковины 

осевые ребра 
гребневиЗные пластины

осевые шипы 
спиральные ребра
осевые борозЗы 
осевые ва;іики

осевые бугорки на 
перегибе-киле
париетальный 

канал

отворот
внутренней губы

внутренние 
склаЗки
устье

наружная губа
ложный пупок

сифональный канал

Рис. 186, Схема строения спирально-винтовой раковины гастропод (Shrock,
Twenchofe!, 1953).

Обіуіначеныя-. ВЗ высота завитка; ВО — высота последнего оборота; ВР — высота раковины; 
ДЛ — длина сифоналыіого канала; Ш — ширина раковины

бие выпуклой терки, состоящей из множества рядов хитршоидных зубчиков. 
Активному образу жизни соответствует хорошее развитие нервной системы 
и органов чувств. Нервная система гастропод представлена ганглиями и пе
ремычками — стволами между ними. Туловище окружено мантией. Оно ва
рьирует от короткого мешковидного у крышечных форм до длинного черве
образного, занимающего всю полость раковины у спиральнозавитых форм. 
Асимметричное расположение туловища и находящихся в нем внутренних ор
ганов нередко сопровождается редукцией парных органов мантийного ком
плекса (жабр, предсердий).

На нижней брюшной стороне брюхоногих находится широкая мускули
стая подошвообразная нога, которая служит для ползания. Видоизмененная, 
преобразованная в плавники нога крылоногих гастропод приспособлена для 
парения в толще воды. У многих гастропод на задней части ноги имеется ро
говая или известковая крышечка различной формы и строения. Втягивание 
ноги внутрь раковины сопровождается закрыванием устья крышечкой.

Сообщение животного с внешней средой осуществляется через устье. Ус
тье бывает голостомное или сифоностомное. Голостомное, или цельное, ус
тье обычно имеет округленную или округленно-угловатую форму, иногда 
наблюдается анальный мантийный вырез, по мере зарастания которого об-
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Рис. 187. Схема строения гастропод. 
а — переднежаберные; б — заднежаберные (отряд Pteropoda); в — взаимоотношение раковины и 
мягкого тела; г — схематический разрез через ротовую полость Chamiia. Обозначения: ао — аналь
ное отверстие; ж — желудок; жб — жабры; к — крышечка; мп — мантийная полость; н — нога; 
нр — нервные узлы; п — пищевод; р ~  раковина; рд — радула, или терка; ро — ротовое отверстие;

с — сердце; сф — сифон; ч — челюсти

разуется мантийная полоска. Сифоностомное, или нецельное, устье ослож
нено сифональным вырезом или каналом ддя  вводного сифона, значительно 
реже присутствует париетальный канал, в котором располагается вьшодной 
сифон.

Среди спирально-конических и спирально-винтовых раковин преобла
дают правозавитые. Чтобы определить направление навивания, необходимо 
ориентировать раковршу макушкой вверх, а устьем к себе. Если устье рако
вины располагается справа от оси, то раковина правозавитая, если слева от 
оси — левозавитая. При взгляде на раковршу сверху со стороны макушки у 
правозавитых раковин обороты закручены по часовой стреже, а левозави
тых — наоборот. Левозавитые раковины встречаются значительно реже.

Образ жизни и условия существования. Гастроподы живут не только в вод
ной среде, но и на суше, что, естественно, отражается на строении органов 
дыхания. У большршства водных форм для дыхания служат жабры. У назем
ных форм дыхание осушествляется с помощью легких, представляющих обо-
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собленное пространство мантийной полости, которое пронизано кровенос
ными сосудами. Гастроподы, существующие в водной среде, приспособились 
к жизни во всех типах водоемов — от пресных до нормально-солёных; в мор
ских бассейнах они встречаются на глубршах до 5000 м. Гастроподы обитают 
преимущественно на дне, сравнительно немногие перещли к планктонному 
образу жизни. Разнообразен способ их питания: встречаются формы хишлые 
и растительноядные, очень немногие приспособились к паразитическо
му образу жизни.

Гастроподы размножаются половым путем, наряду с раздельнополыми 
формами имеются и гермафродиты, для некоторых родов характерно живо
рождение.

Геологическая история и геологическое значение. Гастроподы произошли 
от моноплакофорных предков. Они появились в кембрии, причем первона
чально возникли переднежаберные, а с карбона существуют заднежаберные 
и легочные. Максимальный расцвет брюхоногих моллюсков приходится на 
кайнозой. Скопления гастропод могут образовывать ракушечники, а свое
образные заднежаберные крылоногие гастроподы (отряд Pteropoda), приспо
собившиеся к парению в толще воды, входят в состав птероподовых илов, 
создающих в ископаемом состоянии птероподовые известняки.

Принципы классификации и систематика. Разделение класса брюхоногих 
моллюсков на подклассы до недавнего времени базировалось на способе ды
хания (жабры или легкие) и положении жабр по отношению к сердцу. По 
этим двум признакам выделялись три подкласса: Prosobranchia — передне
жаберные (G—Q), Opisthobranchia — заднежаберные (C -Q ) и Pulmonata — 
легочные (С—Q). Разработаны и другие системы, обязательно учитывающие 
один из важнейших признаков моллюсков — строение радулы.

Подкласс Переднежаберные. 
Subclassis Prosobranchia

ПодклассProsobranchia Общая Характеристика. К подклассу Prosobranchia 
ОтрядAithaeogasUopoda (греч. pros — передний; ЬгапсМа — жабры) относятся 

гастроподы, у которых жабры располагаются впереди 
сердца. Они составляют наиболее многочисленный и 

разнообразный подкласс, все представители которого имеют раковш у. У 
примитршных форм внутренние органы (жабры, предсердия, почки, поло
вые железы) парные, у более высокоорганизованных наблюдается редукция 
внутренних органов правой половины, и они сохраняются лишь слева. Не
рвные стволы перекрещены. Раковрша имеет различную форму — от колпач
ковидной до спиральнозавитой, иногда она червеобразная.

Образ жизни и условия существования. Переднежаберные гастроподы яв
ляются преимущественно обитателями морей, от литорали до абиссали, зна
чительно реже они встречаются в пресноводных бассейнах и на суше. Среди 
них имеются растительноядные и хищные формы. Большшство размножа
ется личиночным способом, но есть и живородящие формы.

Принципы классификации и систематика. Разделение переднежаберных 
гастропод на отряды, так же как и вьщеление более высоких таксонов, явля-
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Отряд Archaeogastropoda

Рис. 188. Отряд Archaeogastropoda (G —Q).
а ,б  — Bellerophon (S—T,); в — Euomphalus (S—P,); г, д — PaIeIIa (P^-Q): вид сверху (г) и снизу (сі); 
е — Pleuiotomaria (J—К,). Обозначения: м — макушка; мп — мантийная полоска; мщ — мантийная

щель; OM — отпечаток мускула

ется Предметом обсуждения. Многае палеонтологи и биологи принимают этот 
подкласс в составе трех отрядов'. Archaeogastropoda, Mesogastropoda и 
Neogastropoda, отличия между которыми основаны преимущественно на стро
ении внутренних органов.

Отряд Archaeogastropoda (греч. archaios — древний) объедршяет наиболее 
примитивные формы, у которых встречаются различные типы раковин; кол
пачковидные, спирально-плоскостные, спирально-конические {рис.  188). Устье 
цельное, нередко с мантийной щелью и соответственно с мантийной полос
кой. Формы растительноядные. Кембрий — современность.

Отряд Mesogastropoda (греч. mesos — средний) включает формы, имею
щие раковршу спирально-плоскостную, чаще спирально-коническую или 
спирально-винтовую, реже червеобразную шш колпачковидную (рис. 189). 
К этому отряду относится ископаемая группа — неринеиды, для которых ха
рактерна высокая башенковидная раковина с постепенно нарастающими обо
ротами и, главное, имеющими внутренние спиральные складки. Раковина 
неринеид гладкая шш различно скульптированная. Обороты соприкасаются 
внутри, образуя осевой столбик, или не соприкасаются, в результате чего меж
ду оборотами остается свободное пространство — пупок. Поперечное сече
ние оборотов резко сокращено за счет внутренних выступов, имеющих раз
личную форму и размеры, протягивающихся внутри раковины и получивших 
название внутренние спиральные складки. Число складок изменяется от трех 
до пяти, реже достигает семи. Неринеиды вели ползающий образ жизни, оби
тая в тепловодных бассейнах, преимущественно в рифах или недалеко от них. 
Нерршеиды — вымершая группа; они жили в юре и мелу.

Интересны червеобразные гастроподы, перешедшие к неподвижному об
разу жизни и нередко поселяющиеся группами. На ранней стадии у них со
храняется расположение оборотов по башенковидной спирали, а затем ра-
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Отряд Mesogastropoda

Рис. 189. Отряд Mesogastropoda (О —Q).
а .б  — Neiiriea (J—К): а — внешний вид, б — продольное осевое сечение; в, г — Plyginatis (Jj-K ,): 
в — общий вид, г — продольное осевое сечение; д — Vennetm (N,?, N^-Q ); е — схема расположе
ния кристаллов кальцита в раковине верметид; ж — Viviparus (К—Q); з — TuiriIeIla (К—Q); и ~ 
Cerithium (K^-Q). Обозначения: вс - внутренние спиральные складки; ов — осевые валики; п — 

пупок; ПК — париетальный канал; с — столбик; ср — спиральные ребра

ковина раскручіівается и внешне напоминает известковые трубки червей. 
Конвергентное сходство раковины рода Vermetus (рис. 189, д) и известковых 
трубок рода Serpula (см. рис. 151) не распространяется на строение стенки: у 
червей кристаллы кальцита располагаются преимущественно дуговидно, а у 
гастропод — перпендикулярно к поверхности раковршы.

Некоторые мезогастроподы наряду с легочными приспособились к жиз
ни в пресноводных бассейнах и на суше. Формы растительноядные и хиш- 
ные, например род Natica, ведущий ползающий образ жизни и живущий в 
теплых морях нормальной солёности на глубинах до 200 м (рис. 190). Нати- 
ки питаются двустворчатыми и лопатоногими моллюсками, просверливая
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Отряд Mesogastropoda

Рис. 190. Отряд Mesogastropoda (О—Q).
а ,б  — Natica (Р—Q): а — внешний вид, б — вскрыта глотка, видна радула; в, г — Aporrhais (К —Q): 
в ~ вид со стороны устья, г — вид сбоку. Обозначения: м — мозолевидное утолщение; н — наруж

ная губа; п — пупок; пв — пальцевидные выросты; р — радула; у — устье

раковршу жертвы с помощью радулы, дополнительно протравливая ее кис
лотой, а затем поедая мягкое тело. Следы сверления натик в виде правиль
ных круглых отверстий можно наблюдать на раковршах многих двустворок. 
Ордовик — современность.

Отряд Neogaslropoda (греч. neos — новый) включает хищные формы, 
имеющие спирально-конические или сгшрально-винтовые типы раковин 
и хорошо развитый сифона/іьный канал (рис. 191). Среди них и знакомая 
многим Rapana — хищный моллюск, наносящий больщой вред двуствор- 
кам. Мел — современность.

Геологическая история и геологическое значение. Переднежаберные гаст- 
роподы появились в кембрии. Их предками, видимо, были моноплакофоры, 
хотя не исключено наличие едршого предка, от которого возникли и гастро- 
поды и моноплакофоры. Развитие переднежабершіх щло отархеогастропод, 
известных уже в кембрии, через мезогастропод, появившихся в ордовике и 
давших в свою очередь в конце мезозоя (в мелу) начало неогастроподам. Рас
цвет переднежаберных гастропод приходится на кайнозой.

Подкласс Opisthobranchia
Отряд NucUbranchia 
Отряд Tectibranchia 

Отряд Pteropada

Подкласс Заднежаберные. 
Subclassis Opisthobranchia

Общая характеристика. К подклассу Opisthobranchia 
(греч. opisthen — задний, сзади; branchia — жабры) от
носятся гастроподы, у которых сохранилось лишь 
одно предсердие, позади него находится одна жабра. 

Формы преимушественно морские, бентосные и планктонные. У многих 
представителей частично или полностью редуцируется раковрша, ршогда ра
ковина или ее рудименты располагаются внутри мантии. Форма раковршы 
преимущественно спирально-коническая с цельным устьем, право- или ле
возавитая, иногда блюдцевидная, в исключительных случаях двустворчатая 
со спиральной начальной частью (рис. 192). В расположении внутренних ор
ганов отсутствует симметрия, хотя у некоторых форм имеется возврат к дву
сторонней симметрии, проявляющейся в обшей форме тела.

Принципы классификащіи и систематика. Разделение подкласса заднежа
берных гастропод на отряды основано как на строении внутренних органов, 
так и на наличии или отсутствии раковршы.
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Отряд Neogastropoda

Рис. 191. Отряд Neogastropoda (К  — Q).
а—г — Buccirium (P^-Q): а — внешний вид, б — соотношение мягкого тела и раковины при дви
жении, в — крышечка, г — один ряд радулы; д — Coms (К?, P ,-Q ); е — Rapana (Р ,—Q); ж — 
Murex (Р—Q). Обозначения-, гл — глаз; к — крышечка; и — нога; с — сифон; ск — сифональный 

канал; щ — щупальца; щу — щелевидное устье

Отряд Nudibranchia (греч. nudis — голый; branchia — жабры) включает дву- 
сторонне-симметричные формы, у которых отсутствует раковрша, а на спин
ной стороне возникают многочисленные, нередко причудливо окрашенные 
вторичные жабры. Голожаберные — хищники, они живут на дне водоемов, 
реже в пелагиали. Во вторичных жабрах у них могут располагаться стрека
тельные клетки, которые они приобрели, поедая гидроидных полипов. Не
зрелые стрекательные клетки не перевариваются, а созревают в теле улитки 
и перемещаются к окончаниям вторичных жабр. Современность.

Отряд Tectibranchia (лат. tectum — кровля; греч. branchia — жабры) объе- 
дршяет формы, у которых имеется обычно гладкая, в различной степени 
объемлющая раковина (рис. 192, а). Нередко раковина в значительной сте
пени редуцирована. Карбон — современность.

Отряд Pleropoda (греч. pteron — крыло; pous, род. п. podos — нога) вклю
чает представителей, у которых нога преобразована в два плавника, что по
зволило им перейти к планктонному образу жизни (рис. 192, б—ж). Ракови-
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Подкласс Opisthobranchia

Рис. 192. Подкласс Opisthobranchia (С —Q).
а ~  ActaeoneUa (Т,?, К— Pj); б—ж — Spiratella (P^-Q ), сильно увел.: б — снизу, в — сбоку, г — 

сверху, д—ж — различное положение «крыльев* при движении

на маленькая, спирально-коническая, право- или левозавитая; ршогда рако
вина отсутствует, например у рода Clione («морской ангел»). Палеоген — со
временность.

Образ жизии и условия существоваиия. Заднежаберные гастроподы ведут 
бентосный или планктонный образ жизни. Среди них есть и хищные, и рас
тительноядные формы. Подавляющее большинство обитает только в морях, 
лишь единичные виды приспособились к существованию в пресных водо
емах (например, в оз. Байкал).

Породообразующая роль. После смерти животного раковинки планктон
ных крылоногих моллюсков оседают на дно и при массовом скоплении мо
гут давать птероподовые илы, переходящие в ископаемом состоянии в пте- 
роподовые известняки.

Геологическая история и геологическое значение. Заднежаберные гастро
поды отделились от переднежаберных в карбоне (отряд Tectibranchia), зна- 
чш ельно позднее — в палеогене — возникли крылоногие гастроподы, пере
шедшие к планктонному образу жизни. Голожаберные брюхоногие в 
ископаемом состоянии неизвестны.

Подкласс Легочные. 
Subclassis Pulmonata

Общая характеристика. Основным признаком подкласса Pulmonata (лат. 
риіто, род.п. pulmonis — легкое) является тип дыхания. Оно осуществляется 
с помощью легких, представляющих собой обособленное пространство ман
тийной полости, что способствовало выходу значительной части гастропод 
на сущу. Многие сохранили при этом раковину, но имеются и голые слизни. 
Все легочные — гермафродиты, обычно живородящие. Раковина легочных 
гастропод преимущественно гладкая, ее форма изменяется от колпачковид-
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Подкласс Pulmonata

Рис. 193. Подкласс Pulmonata (C  -Q ) .
а, г7 - flelix (N - Q): а — общий вид, б -  положение раковины при движении; Lymnaea 
Q): іір;ш(Г)аі)итая (,в) и лсвочапитая (/) ракови)іы; д — Ancylus (Р ,—Q); е—з — Planoiharius (P^-Q):

е ~ спичу, ж ~  сбоку, ч — сверху

НОЙ ДО спирально-плоскостной, спирально-конической и спирально-винто- 
і)ой (рис. 193). Раковины правозавитые, реже левозавитые.

Образ жизни и условия существования. Большинство легочных гастропод 
являются растительноядными организмами, существующими в пресных бас
сейнах и на суше, незначительное число вернулось к жизни в морской сре
де. Некоторые из них хищники, немногие приспособились к паразитичес
кому образу жизни. Распространены повсеместно от снежных вершин до 
пустынь и пещер.

Геологическая история. Легочные — потомки переднежаберных гастро
под, которые благодаря легочному дыханию смогли освоить сушу.

Геологическое значение. Легочные известны с карбонадо настоящего вре
мени, их расцвет приурочен к мезокайнозою.

Класс Лопатоиогие.
Classis Scaphopoda

Общая характеристика. К классу Scaphopoda (греч. лга/?/?/д' — лопата; pous, 
p o d o s  — нога) относится небольшая группа морских моллюсков, мягкое тело 
которых заключено в двусторонне-симметричную, несколько согнутую ра
ковину. Ее передний конец расширен, задний сужен. У некоторых форм в 
передней трети раковины имеется бочонкообразное расширение. Раковина
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Класс Scaphopoda
а ~ в  -  Dentalium (T^-Q): о — схема строе
ния, б — внешний вид, в — схема попереч
ного сечения; г — Cadulus (K-Q); д. е — 
AntaUs (T j-Q ): д — внешний вид, е — схема 
поперечного сечения. Обозначения: ао — 
анальное отверстие; м — мантия; мп — 
мантийная полость; н — нога; не — не
рвная система; п — печень; рк ракови
на; ро — ротовое отверстие; с — сердце; 

щ — щупальца

Рнс. 194. FLiacc Seaphopoda (О —Q).

зияющая, открытая с двух концов.
Поверхность гладкая или продоль
но-ребристая. Размеры скафопод 
невелики — от 1—2 до 15 см.

На переднем конце животно
го располагается удлиненная язы
ковидная {лопатовидная) нога, ко 
торая служит для зарывания в
мягкие грунты (рис. 194). На головном отделе находятся многочисленные 
приротовые щупальца, собирающие пищу. Имеется радула. Пищей лопатоно
гих являются преимущественно фораминиферы и остракоды.

Образ жизни и геологический возраст. Скафоподы вели зарывающийся об
раз жизни, наружу выступал задний конец раковины, через который вода по
ступала в мантийную полость. У скафопод в противоположность другим клас
сам отсутствовали жабры и газообмен осуществлялся в тонких складках 
мантии, облекавщих тело животного. Скафоподы известны с ордовика, в со
временных морях они занимают сублитораль и верхнюю половину батиали.

Класс Головоногие. 
Classis Cephalopoda

Класс Cephalopoda
Подкласс Nauliloidea 

Подюшсс Orlhoceratoidea 
Подкласс Endoceratoidea 
Подыасс Aclinoceratoidea 

Подкласс Bacliiloidea 
Подкласс Ammonoidea 

Подкласс Coleoidea

Общая характеристика. Класс Cephalopoda (греч. кер- 
hale — голова; pous, podos — нога) — одна из важней- 
щих групп беспозвоночных животных (рис. 195). К 
ним относятся стеногалинные морские организмы с 
высокоразвитой нервной системой, по праву получив- 
щие название «приматы моря». Головоногие моллюс
ки появились в позднем кембрии; для биостратигра

фии наибольщее значение имеют аммоніггы и белемниты. В настоящее время 
существуют формы, имеющие как наружную (род Nautilus), так и внутрен
нюю раковину (кальмары, сепииды, осьминоги). Больщинство головоногих 
являются хищниками, многие ведут нектонный образ жизни (рис. 196).

Название головоногие моллюски обусловлено наличием вокруг ротово
го отверстия коротких многочисленных щупалец, что характерно для наути
луса, либо 8 (осьминоги) или 10 (кальмары, сепии) длинных щупалец—рук. 
На руках располагаются присоски, с помощью которых животное прочно 
удерживает добы'гу. У кальмаров и сепий-каракатиц помимо присосок име
ются конхиолиновые зубчики — онихиты. Производным ноги по.ѵшмо щу-
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Класс Cephalopoda
Secabrachia

Рис. 195. Схема строения основны х подю іассов класса Cephalopoda

палец является воронка — орган, принимающий участие в реактивном дви
жении головоногих моллюсков.

Рассмотрим строение головоногих моллюсков на примере современно
го наутилуса (рис. 197). Мягкое тело животного помещается в конечной час
ти спирально-плоскостной раковины, в так называемой жшюй камере, зани
мающей от 1/3 до 1/2 последнего оборота. На переднем конце мягкого тела 
располагается головной отдел с хорощо развиты.ѵш глазами. Множество ко
ротких щупалец служат для захвата добычи и передачи ее ко рту, число их раз-
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Класс Cephalopoda

Рис. 196. Образ ж изни головоногих моллюсков.
а — наутилус, плывущий влево; о — реконструкция аммонита Aconeceras-, в — реконструкция бе
лемнита; г, д ~  сепия-каракатица: г — внешний вид, д — схематический продольный разрез при
соски с зубцами органического состава; е — прижизненное положение серии зубцов (онихиты) 
вдоль руки головоногого моллюска (белемнит?, аммонит?), нижний мел, баженовская свита, Зап. 
Сибирь (б — DoguzJiaeva, Mutvei, 1989, е — ориг. В.А.Захарова; в — Жизнь животных, 2, 1988; г — 
Биологический энциюіопедический словарь, 1989). Обозначения: вр — воронка; рс — реактивная струя;

щ — щупальце с присосками

Л И ЧН О  у самцов (порядка 65) и самок (может достигать 100). Рот снабжен че
люстями и радулой-теркой для размельчения пищи с 13 зубцами в одном ряду. 
Дыхание осуществлялось с помощью четырех перистых жабр, расположен
ных в мантийной полости.

В соответствии с положением животного в раковине выделяются наруж
ная — брюшная, внутренняя — спинная и боковые стороны. Ж ивотное со
общалось с внешней средой через устье. При опасности головной отдел вме
сте со щупальцами втягивался в раковину и устье закрывалось кожистым 
капюшоном. Движение ныне живущих головоногих, в том числе и наутилуса, 
осуществляется за счет ритмичного выталкивания из мантийной полости 
струи воды через воронку (реактивное движение). Мускулистая воронка име
ет вид конической трубки, которая широким концом сопряжена с мантий
ной полостью, а узким обращена во внешнюю среду. Движение представляет 
непрерывный процесс из переменных составляющих: заполнение мантий
ной полости водой и выбрасывание струи воды через воронку. Заполнение
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Подкласс Nautiloidea

Рис. 197. Подкласс N autiloidea ( 6 , —Q).

а—в — Nauiilus (4 ,̂—Q): а — разрез, б — ядро сбоку, в — перегородочная линия; г — ринхолит. 
ОбіУіначения: ао — аннудярнып отросток; бл ~ боковая лопасть; бс — брюшная сторона; в — во
ронка; гл — глаз; гк — гидростатичееюіе камеры; жк — жилая камера; к — капюшон; пл -- пуп
ковая лопасть; р — руки, или щупальца; с — септы; сп — спинная лопасть; ср — стенка ракови

ны; CT — септальные трубки

ВОДОЙ мантийной полости осуществляется через щель в складке мантии при 
закрытой воронке, а выталкивание струи воды — при закрытом положении 
щели и открывщейся воронке.

Внутренние обороты раковины разделены вогнутыми слабоволнистыми 
перегородками (септами) на многочисленные камеры, сумма которых полу
чила название фрагмокон. Перегородки прикрепляются изнутри к стенкам ра
ковины, образуя на ядре слабоволнистую перегородочную линию. Камеры, бли
жайшие к жилой, заполнены жидкостью {гидростатические), а остальные — 
газом {воздушные). Процесс заполнения камер газом проходит в два этапа. 
На первом этапе вновь образованная камера заполняется жидкостью с пре
обладающим содержанием NaCl. В дальнейщем жидкость удаляется, начи
ная с выведения Na^. На втором этапе газ путем диффузии заполняет осво
бождающееся пространство. От заднего конца мягкого тела через все обороты 
протягивается тонкий кожистый тяж  — сифон. В местах прохождения сифо
на края перегородок отгибаются назад и образуют короткие, направленные 
назад септальные {перегородочные) трубки.

Условия существования и образ жизни (рис. 196). Современные голово
ногие являются стеногалинными животными; они обитают в морских бас
сейнах с нормальной солёностью на различных глубинах; от литорали до уль
траабиссали. Среди них имеются как пелагические нектонные формы 
(кальмары), так и бенто-пелагические (осьминоги). Преобразование ноги в 
короткие многочисленные щупальца у наутилуса, либо в длинные немного-
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численные руки (кальмары, осьминоги, каракатицы) и мускулистую воронку 
способствовало тому, что эти животные — преимущественно активные быст
рые хищники. Некоторые из них предпочитают засадный образ жизни, но 
мгновенная реакция при хорощо развитой нервной системе и реактивном 
способе движения обеспечивает им достижение добычи.

Принципы классификации и систематика. По наличию наружной ракови
ны и четырех жабр у рода Nautilus и внутренней раковины (иногда таковая 
отсутствует) и двух жабр у кальмаров, сепиид, осьминогов — головоногих 
моллюсков подразеляли на подклассы: Ectocochlia (=Tetrabranchiata) — наруж
нораковинные и Endocoehlia (=Dibranehiata) — внутреннераковинные. Так как 
аммошггы по строению раковины напоминают наутилуса, считалось, что у них 
имелось сходное строение мягкого тела. С внутреннераковинными неизмен
но сближались белемниты.

Исследование хотя и немногочисленных отпечатков внутренних органов 
аммонитов вьывило черты несомненного сходства с современными внутрен
нераковинными, поэтому пришлось отказаться от традиционного разделе
ния головоногих моллюсков на наружнораковинных и внутреннераковин
ных и рассматривать в классе Cephalopoda семь самостоятельных подклассов: 
Nautiloidea (C ^-Q ), Orthoceratoidea (О—Т, К), Endoceratoidea (О), Aetino- 
ceratoidea (О—C^), Bactritoidea (S?, D - Р, T?), Ammonoidea (D -K )  и Coleoidea 
(D?, C —Q). Первые щееть подклассов соответствуют «бывщим» Ectocochlia, 
а седьмой — Endocoehha. Только Nautiloidea и Coleoidea существуют поны 
не, остальные являются вымерщими.

Систематика большинства перечисленных подклассов основана на стро
ении и положении сифона, а также типе перегородочной линии, форме ра
ковины и ее скульптуре. По положению сифон может быть центральным, суб- 
центральным и в различной степени краевым, приближенным к брюшной 
или спинной стороне; чрезвычайно изменчиво и строение септальных тру
бок. Сифон узкий (NautOoidea, Orthoceratoidea, Bactritoidea, Ammonoidea), 
реже широкий, сложный (Aetinoceratoidea, Endoeeratoidea). У двух последних 
подклассов имеется сифональный комплекс, в который могут входить соеди
нительные кольца и эндоконы — известковые конусы с отверстием на вер
шине для эндосифона, который по ширине и функциям соответствует си 
фону остальных головоногих. У Coleoidea раковина внутренняя, помимо 
фрагмокона у них имеется ростр — массивное образование сигарообразной 
или цигп-шдрической формы (белемниты) и проостракум.

Подкласс Наутилоидеи.
Subclassis Nautiloidea

Подкласс Nautiloidea Общая Характеристика. К подклассу Nautiloidea (греч.
Отряд Plectromceratida nautes — моряк, лодочніща; народное название — ко- 

раблик, ботих) ОТНОСЯТСЯ формы, у которых раковина  
Отряд Nautilida может быть прямая, согнутая, cnupa/tbHo-свернутая  на 

всем протяжении или только на ранних стадиях (рис. 
198). Нередко раковина бочко- или горбообразно расширяется. Поверхность 
раковины чаще всего гладкая, иногда наблюдаются ребра. Перегородочная 
линия почти прямая или в различной степени волнистая. Сифон занимает 
преимущественно срединное положение, хотя иногда может располагаться
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Рис. 198. Ф орма раковины наутршоидей {а— и) и типы септапьных трубок {к—и).
а — прямая, б ,в  ~  изогнутая, г — спирально свернутая вначале и выпрямленная в конце, д ~  спи
рально-коническая, е — спиральная с несоприкасающимися оборотами, ж—и — спирально-плос
костная: ж — эволютная, з — полуинволютная, и — инволютная; к — короткие загнутые, л — ко
роткие прямые (ортохоанитовые), м — крючковидно изогнутые (циртохоанитовые), н — длин

ные прямые (Основы палеонтологии, 5, 1962)

эксцентрично. Короткие септальные трубки направлены назад, их форма из
меняется от прямых {ортохоанитовые) до изогнутых {циртохоанитовые).

Принципы классификации и систематика. Подкласс Nautiloidea подразде
ляется на несколько отрядов, которые различаются строением раковины, 
интервалом существования и путями развития. Ниже рассмотрены основные 
отряды.

Отряд Plectronoceratida (греч. plectron — пластинка для игры на струнных 
инструментах; keras — рог) — наиболее древний не только среди подкласса 
Nautiloidea, но и среди класса Cephalopoda. Раковина маленькая, прямая или 
слегка согнутая, овальная в поперечном сечении (рис. 199, а—в). Перегоро
дочная линия с мелкой широкой боковой {латеральной) лопастью. Сифон кра
евой, расположен на вогнутой стороне. Септальные трубки варьируют от пря
мых до крючковидно изогнутых. Поздний кембрии — ранний ордовик.

Отряд Tarphiceratida (греч. tarphis — тесный, толстый; keras — рог) вклю
чает раковины согнутые или свернутые с соприкасающимися или несопри
касающимися оборотами; иногда раковина спиральная в начальной части и 
прямая, расширяющаяся к устью в конечной (рис. 199, г). Устье суженное. 
Поверхность гладкая или с изгибающимися поперечными ребрами. Перего
родочная линия почти прямая. Сифон тонкий субцентральный, реже сме
щ енный к брющной или спинной стороне. Ордовик — средний девон.

Отряд Oncoceratida (греч. — бугорок; keras ~^от ) охватывает рако
вины от прямых или согнутых, вздутых, бочонковидных до спирально-
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Подкласс Nautiloidea

Рис. 199. Подкласс Nautiloidea ( 6 , —Q).
а—в — Plectiviiocerns (€^):п — вид сбоку, б — продольный разрез, в — поперечный разрез; — Liluiles 
(Oj ,), вид с боковой стороны; t). е — Poterioceras (С,): д — ввд с боковой стороны, е — сегмент 
сифона; ж ,з ~  Cymnlocerns (К): ж — вид с боковой стороны, з — вид с брюшной стороны; и, к -  
ринхолит (п—в, 0. е — Treatise... К, 1964;г — Циттень, 1934; ж,з — Атлас нижиемеловой

фауны..., 1960)
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плоскостных или спирально-конических (рис. 199, д). Сифон от краевого 
брюшного до субцентрального обычно узкий, септальные трубки отогнутые; 
внутрисифонные отложения чаще отсутствуют, реже представлены продоль
ными пластинами. Перегородочная линия почти прямая. Ордовик — карбон.

Отряд NautiIida — единственный в подклассе Nautiloidea, существующий 
до настоящего времени. Раковина спиральноплоскостная от эволютной до 
инволютной, редко согнутая или с пупковым зиянием (рис. 199, ж—к). Си
фон узкий центральный или в различной степени смещенный. Септальные 
трубки короткие прямые. Перегородочная линия от простой до сложнорас- 
сеченной. В ископаемом состоянии встречаются клювовидные образова
ния — ринхолиты (?челюсти). Девон — современность.

Образ жизни и условия существования. До настоящего времени дожил 
единственный род этого подкласса — Nautilus, обитающий ныне в тропичес
ких бассейнах (Индийский и западная часть Тихого океана), преимуществен
но на глубинах от 100 до 600 м. Он совершает вертикальные суточные мигра
ции и питается в основном падалью. Самки для откладывания яиц 
поднимаются в хорошо прогретые прибрежные части бассейна, где и разви
вается молодь. Живут наутилусы свыше 20 лет. Взрослые животные могут 
плавать с помощью воронки либо передвигаться по дну, используя щупаль
ца. Ископаемые наутилоидеи, видимо, могли вести различный образ жизни: 
фор,мы с гладкой инволютной раковиной скорее всего перемещались более 
быстро, а эволютные и скульптированные более медленно. Можно предпо
ложить, что формы с прямой раковиной двигались в горизонтально.м поло
жении и т.д.

Геологическая история. Предки наутилоидей не установлены. В позднем 
кембрии существовали мелкие прямые или слабосогнутые плектроноцера- 
тиды, от которых, видимо, и возникло в ордовике большинство других отря
дом наутилоидей. Позднее других, в девоне, появился отряд Nautilida, но 
именно он пережил остальные отряды.

Геологическое значение. Подкласс Nautiloidea достоверно известен из от- 
ложенгаі всех систем фанерозоя, но в большинстве случаев наутилоидеи 
представляют собой сопутствующие группы фауны. Для некоторых интер
валов разреза роль наутилоидей резко возрастает, особенно для мезозойс
ких отложений.

Подкласс Ортоцератоидеи.
Subclassis Orthoceratoidea

іМ ю ш сс Ortlwceratoidea Общая Характеристика. К подклассу Orthoceratoidea 
Оііірш) онііт-егаіиіа (рреч. orlhos — прямой; keras — рог) относятся вьшер- 

Ошрііг) PseudonhiH-eiauda головоногие М ОЛЛЮ СКИ (О—Т, К,), имеющие ра-
коиину от прямой до слегка согнутой, обычно гладкую, реже скульптирован- 
ную. Размеры раковины в исключительных случаях превышали 1 м (рис. 200). 
Перегородки вогнутые, перегородочная линия прямая или почти прямая. Си
фон узкий, центральный или субцентральный, септальные трубки, как пра
вило, прямые. Присутствуют инутрикамерные, а иногда и внутрисифонные 
отложения. Подкласс Orthoceratoidea раздел^іется на два отряда.

Отряд Orlhoceratida характеризуется прямыми раковинами с централь
ным положением сифона. Сегменты сифона цилиндрические или субцилин-
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Рис. 200. Подклассы Orthoceratoidea ( 0 - Т ,  К ,) и Endoceratoidea (О).

о—в — Orthoceros (О )̂; а — ядро жилой камеры, 6 — схема продольного радреча, в -  схема попе
речного разреза; г—е — Etidoceras (О): г — продольный разрез, д — общий вид, е — схема попереч
ного разреза; ж, з -  Cyrleiuloceras (0 | )̂: ж — внешний ввд с боковой стороны, з -  поперечный 
разрез (Treatise..., К, 1964). Обозначения: пт — прямые ссптальные трубки; пу — продольные уг
лубления; су — сифон узкий; сф ~  краевой сифон, прилегающиіі к брюшной стороне; сш —

сифон широкий; а — эндоконы

дрические; имеются внутрикамерные, но отсутствуют внутрисифонные от
ложения. Ордовик — триас, ранний мел.

Отряд Pseudorlhoceratida (греч. pseudo — приставка, означающая лож 
ность; Orthoceras — ндаш нш  рода) объединяет раковины прямые или слабо- 
согнутые, с центральным или субцентральным положением сифона. Присут
ствуют внутрикамерные и внутрисифонные отложения. Сегменты сифона — 
от веретеновидных до сферических. Перегородочная линия почти прямая. 
Средний ордовик — пермь.

Подкласс Эндоцератоидеи.
Subclassis Endoceratoidea

К подклассу Endoceratoidea (греч. endon — внутри; keras— рог) относят
ся наиболее крупные вымершие ордовикские головоногие, в исключитель
ных случаях достигавшие 3 м в длину. Раковина прямая, реже согнутая, с вог
нутыми перегородками, перегородочная линия прямая (см. рис. 200). 
Сифональный комплекс очень широкий, краевой; септальные трубки длин
ные; они доходят до следующей перегородки и заходят в предьщущую сеп-
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Подкласс Actinoceratoidea

Рис. 201. Подкласс Actinoceratoidea (О —C^).
а, б — Actinoceras (О^—S,): а — общий вид ядра, б ~  вид со стороны перегородки, в центре зидоси- 
фон и радиальные каналы; в, г — реконструкция сифональной системы у Actinoceratoidea; d—ж  — 
Loxoeeras {С^-. д — ядро с брюшной стороны, виден эндосифон, е — схема поперечного сечения, 
ж — ядро с брюшной стороны (Teieheil, 1935; Treatise.... К, 1964). Обозначения: рк — радиаль

ные каналы; ск — соединительное кольцо; ст — септальные трубки; эс — эцдосифон

тальную трубку. Внутрисифонные отложения представлены известковыми 
коническими образования\ш  {эндоконами), имеющими отверстие на верши
не. В центре остается узкз-ій сквозной канал — эндосифон. Эндоконы утяже
ляли раковину, уравновешивая фрагмокон и мягкое тело, заключенное в жи
лой камере, и создавая возможность для перемещения животного в 
горизонтальном положении.
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Подкласс Актшоцератоидеи.
Subclassis Aclinoceratoidea

К подклассу Actinoceratoidea (греч. aktis, aktinos — луч; keras — рог) от
носятся вымершие палеозойские головоногие с прямой раковиной и прямой 
перегородочной линией (рис. 201). Ш ирокий сифональный комплекс зани
мает положение от субкраевого до субцентрального. Перегородочные труб
ки короткие, крючковидно отогнутые. Полукруглые соединительные коль
ца и перегородочные трубки образуют эляипсо- или монетовидные 
{нуммулоидалъные) сегменты сифона. Актиноцератоидеи, видимо, обитали 
около дна. Их предка\ш , вероятно, были плектроноцератиды. Ордовик — 
средний карбон.

Подкласс Бактритоидеи.
Subelassis Baetritoidea

Подкласс Bactritoidea (греч. Ьасігоп — палка) — небольшая по объему 
группа вымерших головоногих моллюсков, давшая начало аммоноидеям и ко- 
леоидеям. Раковина от прямой до согнутой, гладкая, реже скульптирован- 
ная (рис. 202). Сифон узкий, занимающий брюшное положение. Перегоро
дочная линия имеет брюшную (неккальную), 'а иногда и пологую боковую 
лопасть. Септальныетрубки короткие прямые. Первая (начальная) камерапо  
форме не отличается от последующих подобно тому, что наблюдалось у пред-

Подкласс Bactritoidea

Рис. 202. Подкласс Bactritoidea (S?, D - Р, T?).
а — Baclrites (S?, D —Р), вид сбоку; б, в — Lobobaclriles (D): б — ядро с брюшной стороны, в — ядро 
с боковой стороны; г ~~ Cyriobaelriles (D), вид сбоку; д — начальная часть раковины Baclrilescnpo- 
токонхом (п) (о, г — Treatise..., К, 1964; б,в — Основы палеонтологии, 5, ]962; д — ориг. В.Н.Ulu-

манекого)
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шествующих подклассов, либо имеет иную форму (яйцевидную или субсфе- 
рическую) и в этом случае назьшается протоконхом. Бактритоидеи, видимо, 
возникли в силуре, их достоверные находки встречены в интервале с девона 
до перми; возможно, их последние представители дожили до триаса.

Подкласс Аммоноидеи. 
Subclassis Ammonoidea

Подкласс Ammonoidea Общая Характеристика. К подклассу Ammonoidea (Ат - 
ОтрядAnarcestida _  египетское божество со спирально-свернуты-

^^ря^ОопіоШШ ^  рогами) относятся вымершие головоногие мол- 
Отряд Ciymeniida люски, живш ие С девона ДО мела и имеющие 
Отряд Ceratiiida важнейшее значение для биостратиграфии этого ин- 

Отряд Phylloceratida тервала
О̂тряд̂ Атто̂ ^Ша ^  большинства аммонитов раковина состояла из

нескольких оборотов, расположенных в одной плос
кости и соприкасающихся или в различной степени перекрывающих (объем
лющих) друг друга (рис. 203). Для таких раковин используется термин моно- 
морфные. М ногообразие форм мономорфных аммоноидей определяется 
объемлемостью оборотов и формой поперечного сечения. Объемлемость обо
ротов отражает отношение последующего оборота к предьщущему. Наблю
даются все переходы: от раковин инволютных (полное перекрывание) через 
раковины помуинвомютныеиполуэвомютные (частичное перекрывание) к эво- 
лютным (последний оборот только соприкасается с предпоследним). В за
висимости от степени объемлемости внутренние обороты видны в различ
ной степени, у инволютных раковин они полностью перекрыты. Линия 
соприкосновения оборотов называется швом. Так как ширина оборотов с воз
растом увеличивается, то в средней части мономорфных раковин с двух сто
рон возникает углубление — пупок.

М еньшинство аммонитов имело раковины гетероморфные: прямые, со
стоящие из одного-трех или нескольких прямых стволов с коленообразным 
перегибом между ними, спирально-плоскостные, заканчивающиеся крюч
ком, спирально-винтовые, клубкообразные, спирально-конические на ран
ней стадии и разворачивающиеся на более поздних и т.д.

Аммоноидеи с мономорфной раковиной существовали с девона до мела; 
аммоноидеи с гетероморфной раковиной впервые появились в позднем три
асе в момент максимальной регрессии морских бассейнов, вторично возник
ли в средней юре и наибольшего разнообразия достигли в меловой период. 
Позднемеловое время — последняя эпоха существования подкласса аммо
ноидей — является наряду с этим эпохой расцвета гетероморфных аммоно
идей.

В значительных пределах изменяются размеры раковин; от 2—3 до 30— 
40 см; в исключительных случаях гиганты-мономорфы могли достигать 2 м в 
диаметре, а гиганты-гетероморфы — 2 м в длину.

Раковина аммоноидей может быть скульптированной или гладкой. У 
скулъптированных форм наблюдаются ребра, бугорки, кили, борозды, пере
жимы. Нередко ребра и бугорки сочетаются между собой, а их расположе
ние может быть радиальным или спиральным. У раковин гладких имелись 
только линии нарастания. У позднепалеозойских аммоноидей преобладали
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Подкласс Ammonoidea

м.

Рис. 203. Подкласс A m m onoidea (D —К).

а — схема строения спирально-плоскостной полуинволютной раковины аммоноидей (справа — 
внешняя поверхность раковины, слева — ядро раковины); б — четыре типа лопастных линий: I — 
агониатитовая, II — іониатитовая, III — цератитовая, IV — аммонитовая (стрелки указывают на
правление к жилой камере); в — переход ретрохоанитовой септальной трубки в прохоанитовую у 
рода MegaphyIIites (Т )̂. Коренное преобразование прослежено на четвертом обороте, когда обо
собляется манжета (м) (в — ̂ ^ущ иц, Догужаева, 1981). Обозначения: V — брюшная лопасть, рядом 
с ней лопасти, находящиеся на боковой стороне; бб — брюшные бугорки; бр — бахромчатые реб
ра; бс ~  брюшной сифон; вр — вильчатые ребра; ж — жилая камера; п — пупок; пб — пупковые 
бугорюі; пр — пучок ветвящихся ребер; рл — рассеченная лопасть; рр — простые (поперечные) 
радиальные ребра; рс — рассеченное седло; с — седло; сн — струйки нарастания; у — устье; цл — 
цельная (нерассеченная) лопасть; цс — цельное (нерассеченное) седло; О,, Ô , 0 „  О, — последо

вательность оборотов-

гладкие и слабоскульптированные формы, тогда как у мезозойских — раз
нообразно скульптированные, а гладкие и слабо скульптированные имели 
подчиненное значение (рис. 204).

Раковина аммонитов подобно раковине наутилуса была разделена пере
городками на серию камер. Ж илая камера у аммонитов занимает от 0,5 до 
2 оборотов, значит, форма мягкого тела изменялась от короткой мешковид
ной, близкой к таковой у наутилуса, до длинной червеобразной. Судя по н а
утилусу, камеры фрагмокона могли быть заполнены газом (воздушные), а не
сколько последних — жидкостью (гидростатические).

Один из важнейших признаков аммоноидей — строение лопастной ли
нии. В противоположность другим подклассам головоногих моллюсков пе
регородка аммоноидей имела гофрированный край, а значит, линия ее при-
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Рис. 204. Диаграмма, иллюстрирующая изм енение типов скульптуры с девона по мел
{по Р. Ward, 1983).

Раковины: а — гладкие, б — тонкоскульптированные, в — среднескульптированные, г — гру-
боскульптированные

крепления к раковине была более сложной (рис. 203). И зт б ы  линии, направ
ленные назад, получили название лодгастм, а вперед (к жилой камере) — сед
ла, поэтому для них вместо термина «перегородочная линия» обычно исполь
зуется термин «лопастная линия». Определение типа лопастной линии 
проводится в данном случае по лопастям, находящимся на боковой стороне, 
так как лопасть (V), расположенная в плоскости симметрии на брюшной (вен
тральной) стороне, нередко является дву- или трехраздельной.

По степени сложности вьщеляют четыре типа лопастных линий, сменяю
щих друг друга во времени: 1) агониатитовый — с округлыми седлами и ок
руглыми лопастями (D); 2) гониатитовый — с округлыми седлами и заост
ренны м и лопастями (D —Р); 3) цератитовый — с цельными округлыми 
седлами и зазубренными рассеченными лопастями (C j-T ) ; первые аммоно- 
идеи с цератитовым типом лопастной линии появляются в позднем карбо
не; седло, расположенное рядом с брюшной лопастью, может быть рассечен
ным; 4) аммонитовый — с рассеченны ми седлами и лопастями (Т—К). В 
позднемеловую эпоху у некоторых аммонитов наблюдается упрощение ло
пастной линии и возврат к цератитовому типу (псевдоцератиты).

Аммоноидеи имели унаследованный от бактритоидей узкий краевой си
фон, располагающийся у большинства отрядов около наружной брюшной 
стороны. У палеозойских аммоноидей короткие септальные трубки направ
лены назад (ретрохоанитовые), а у мезозойских — вперед (прохоанитовые). У 
пермо-триасовых форм можно наблюдать переход от ретрохоанитовых сеп- 
тальных трубок к прохоанитовым (см. рис. 203, в).

У аммоноидей были обнаружены аптихи, анаптихи и синаптихи, дли
тельное время трактовавшиеся как крьппечки, закрывавшие в случае опас
ности устье. В настоящее время функциональное значение аптихов пересмот-
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Подкласс Ammonoidea

Рис. 205. Подкласс A m m onoidea (D —К).
а—в — Aconeceras (Kj): а — поперечное сечение ювенильной раковины, б — строение радулы, в — 
реконструкция мускульной системы; г—е — гетероморфный меловой аммонит Proaustraliceras (К^): 
г — общий вид раковины, сильно уменьш., д ,е  — челюстной аппарат в двух положениях {а—в — 
Doguzfiaeva, Mutvei, 1992; г—е — Михайлова, 2000). Обозначения: ап — аптих; бм — брюшной мус
кул; вр — воронка; вч — верхняя челюсть (контраптих); гл — глаз; кл — клюв; м — мантия; нч — 
нижняя челюсть (аптих); пр — протоконх; пс — просифон; р — раковина; рв — мускулы воронки; 
рг — мускулы головы; рд — радула; рк — руки; рс — ростр; сз — симфиза; см — спинной мускул; 
сф — сифон; ц — цекум; R — рахидиальный зубец; LI, L2 — первый и второй боковые зубцы; 

M — маргинальный зубец; MP — маргинальная пластина

рено и они рассматриваются как часть челюстного аппарата. Установлено, что 
имелись не только аптихи {нижняя челюсть), но и контраптихи {верхняя че
люсть). Кроме этого для мономорфных аммонитов на образцах прекрасной 
сохранное™ из нижнемеловых отложений Ульяновского Поволжья была ре
конструирована радула, подобная по числу зубцов и их строению радуле со
временных осьминогов, адяя гетероморфных аммонитов изучено строение че
люстного аппарата (рис. 205).

Тело аммонитов прикреплялось к раковіш е с помощью мускулов трех 
типов, находящихся в задней части жилой камеры недалеко от последней 
перегородки (см. рис. 205, в), а также за счет тонких выростов м антии, 
расположенных в поровых каналах.

Аммоноидеи унаследовали от бактритоидей протоконх — первую началь
ную камеру, которая по форме резко отличается от второй и последующих 
камер. Форма протоконха изменялась от яйцевидной у девонских не полно-
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Рис. 206. Основны е типы протоконхов и первых лопастных линий.
п—и — основные типы протоконхов: о—в — аселлятный (а — яйцевидный, б, в — субсферичес- 
кий); г—е — латиселлятный, эллипсовидный; лс—и — ангустиселлятный, веретеновидный {б, г, 
ж — вид со стороны первой перегородки; в ,д ,з  — вид сбоку; е, и — вид с вентральной стороны); 
K - H  —  филогения первой лопастной линии — просутуры: к  — аселлятная (D ,), л — латиселлят- 

ная ( D—Т ) , H — ангустиселлятная (J— К). Пунктиром обозначено появление лопастей

стью свернувшихся раковин до субсферической, далее эллипсовидной и ве
ретен обидной (рис. 206). Протоконх ограничен первой перегородкой, край ко
торой представляет собой первую лопастную линию. С течением времени из
менялась гофрировка первой перегородки {просепты) и кривизна первой 
линии (просутуры). Яйцевидные и субсферические протоконхи получили на
звание аселлятные (бесседельные), s n m m c o m m m t — латиселлятные (широ
коседельные); а веретеновидные — анг>'стмсеумлтнб/е(узкоседельные). Назва
ния отражают наличие и форму седла, представляющего срединный изгиб 
первой перегородки. На рис. 206, к—н показаны соответствующие типы пер
вых лопастных линий. Вторая камера и отграничивающая ее вторая перего
родка (примасепта) резко отличаются от первой. Это отчетливо проявляется 
на второй лопастной линии {примасутуре), так как в плоскости симметрии 
присутствует лопасть, а не седло.

В развитии аммоноидей вьщеляются эмбриональный и постэмбриональ- 
ный периоды. В эмбриональный период в яйцевых оболочках формировались 
начальная камера — протоконх и первый оборот спирали (рис. 207). До вы
хода из яйца строилась первая перегородка (просепта), иногда вторая пере
городка (примасепта). Задняя часть эмбриона образовывала мешковидное 
впячивание в протоконх, представляющее собой начало сифона и называе
мое цекум. Цекум изнутри прикреплялся к стенке протоконха с помощью спе
циальной связки, получившей название просифон. После выхода из яйцевых 
оболочек молодой организм — аммонителла — адаптировался к внешней сре
де, наращ ивание раковины в длину приостанавливалось, а в толщину про
должалось, оборот сужался и возникал первичный пережим. Таким образом, 
эмбриональная раковина состояла из протоконха, одной или двух первых пе
регородок и жилой камеры, с л о ж е т ы х  призматическим слоем. Аммонителла 
вела планктонный образ жизни: герметически закрытый протоконх представ
лял собой идеальный поплавок.

В постэмбриональный период стенку раковины слагают три слоя: два при
зматических и заключенный между ними перламутровый. Перламутровый
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Рис. 207. Подк.яасс A m m onoidea ( D - K )
а — HoplUes (К,), строение начальных оборотов раковины; б, в — появление новых элементов в 
лопастной линии палеозойских аммоноидей (а — Wiedmann et а!., 1996). Обозначения: пг — пере
городка; пр — протоконх; пс — просифон; сф — сифон; ц — цекум; лопасти: V — вентральная, 
или брюшная; L — латеральная, или боковая; U — умбиликальная, или пупковая; U ‘ — первая ум- 
билинальная, или первая пупковая; I — внутренняя боковая; D — дорсальная, или спинная

СЛОЙ слагает все септы, за исключением двух первых. Важным моментом по- 
стэмбрионального периода является формирование воронки и в дальнейшем 
переход к нектонному образу жизни. Наиболее активными пловцами были 
аммониты, имевшие гладкие раковины с высоким поперечным сечением и 
объемлюшими оборотами. Появление гетероморфныхаммоноидей, видимо, 
связано с переходом к придонному образу жизни.

Онтогенез и филогенез. Рост раковины аммонитов идет за счет ее надстра
ивания, поэтому аммониты представляют собой идеальную группу ископае
мых, при изучении которых можно применять онтогенетический метод. По 
мере нарастания оборотов усложняется лопастная линия, изменяется ф ор
ма поперечного сечения, появляется скульптура. Чтобы проследить изм ене
ние различных признаков от протоконха до последнего оборота, необходи
мо «развернуть» аммонит, т.е. последовательно отделить все обороты. Серии 
онтогенезов документально отражают появление и становление новых при
знаков у родственных групп и тем самым позволяют наметить пути развіггия 
подкласса аммоноидей в целом.

На примере позднепалеозойских аммонитов показано два основных спо
соба появления новых седел и лопастей (рис. 207, б, в). Вторая лопастная ли
ния однотипна, в ней имеются три лопасти: V — брюшная, U — пупковая (на
ходится около пупка) и D ’— спинная. В первом варианте, характерном для 
отряда Prolecanitida, пупковая лопасть смещается к брюшной стороне и по
являются внутренняя (I), а затем первая пупковая (U*) лопасти. Во втором ва
рианте появляются боковая (L) и внутренняя (I) лопасти.

Принципы классификации и систематика. Строение лопастной линии, ее 
изменение и усложнение в онто-филогенезе раковішы, а также положение
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Отряд Anarcestida

Рис. 208. Отряд Anarcestida (D ).
а—в — Erbenoceras (D,); а — вид со стороны устья, б — вид сбоку, в центре виден протоконх (п) и 
пупковое зияние (пз), в — лопастная линия; г—е — Anarcestes (Dj.j); г — вид сбоку, д — вид с брюш
ной стороны, е — лопастная линия; ж—и — Timanites (D,): ж — вид сбоку, з — вид со стороны 
устья, и — лопастная линия {а—в — Богословский, 1980; г—е — Bairande, 186S—1870; ж—и —

Основы палеонтологии, 5, 1962)

сифона лежат в основе разделения подкласса Ammonoidea на отряды. Ниже 
рассмотрено восемь отрядов: Anarcestida (D), Prolecanitida (С—Tj), Goniatitida 
(D j- P ) ,  Clymeniida (D,), Ceratitida (Р—Т), Phylloceratida (Т—К), Lytoceratida 
(J—К), Anunonitida (J—К). У всех отрядов, кроме Clymeniida, сифон брюшной.

Отряд Anarcestida (греч. а, ап — отрицание; Anarcestes — название рода). 
Раковины спирально-плоскостные, от эволютных до инволютных, гладкие, 
реже скульптированные (рис. 208). У наиболее ранних форм раковина гете- 
роморфная: обороты не сопрржасаются на всех стадиях либо только на на-
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Отряд Prolecanitida

Рис. 209. Отряд Prolecanitida (С —T ,).
а—в — Prolecanites (С,): а — вид сбоку, б — вид со стороны устья, в — лопастная линия; г—е — 
Medlicollia (P): г — вид сбоку, д — вид со стороны перегородки, е — лопастная линия (а—в — Py- 

женцев, 1949; г—е — Оеновы палеонтологии, 5, 1962)

чальных, В центре остается пупковое (умбияикальное) зияние. Лопастная ли
ния агониатитовая или гониатитовая, все седла цельные. Брюшная лопасть 
простая цельная или широкая трехраздельная. Девон.

Отряд Prolecanitida (лат. pro — раньше; Lecanites — название рода). Ра
ковины мономорфные, спирально-плоскостные, отэволю тныхдо инволют- 
ных, гладкие, реже скульптированные (рис. 209). Лопастная линия гониа
титовая или цератитовая. Брю ш ная лопасть трехраздельная, 
преимущественно узкая. Карбон — ранний триас.

Отряд Goniatitida (греч. gonia — угол). Раковины мономорфные от эво- 
лютныхдо инволютных, гладкие, реже скульптированные (рис. 210). Л опас
тная линия гониатитовая или цератитовая с двураздельной брюшной лопас
тью. Средний девон — пермь.

Отряд Clymeniida (греч. сіутах — лестница). Раковины мономорфные, 
обычно эволютные, с медленно возрастающими оборотами и очень широким 
пупком (рис. 211). Поперечное сечение округлое, реже угловатое. Климении- 
ды отличаются от остальных отрядов тем, что сифон располагается около внут
ренней (спинной) стороны. Лопастная лршия гониатитовая, в плоскости сим
метрии на брюшной стороне нередко наблюдается седло, тогда как у остальных 
аммонитов на этом месте находится лопасть. Поздний девон.
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Отряд Goniatitida

Рис. 210. Отряд Goniatitida (D —Р).
о - в  -  Goniatites (С,): а — вид сбоку, б — вид со стороны устья, в — лопастная линия; г—е — Pa- 
ragastrioceras (Р,): г — вид со стороны перегородки, д — вид сбоку, е — лопастная линия; ж—и — 
Popaiioceras (Р,): ж — вид со стороны перегородки, з — вид сбоку, и — лопастная линия (а—е — 
Основы палеонтологии, 5, 1962; ж—и — Руженцев, 1956). Обозначения: лопасти: V — вентраль

ная, и  — умбиликальная; пп — поперечные пережимы

Отряд Clymeniida

Рис. 211. Отряд Clym eniida (D ,).
а—в  — Clymenia (D,): а — вид со стороны устья, б — ввд сбоку, в — лопастная линия; г — Para- 

woclumeiia (D ,), вид сбоку (а—г — Treatise..., L, 1957). Обозначения: D — спинная лопасть
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Отряд Ceratitida

Рис.212. Отряд Ceratitida (Р —Т).
а—в — Paracelliles{V )̂: а — вид сбоку, б — вид со стороны устья, в — лопастная линия; г—е — Ceralites 
(Tj): г — вид сбоку, д — вид с брюшной стороны, е — лопастная линия с мелкозубчатыми лопастя
ми; ж—и — Pinacoceras (Т,); ж — вид сбоку, з  — вид со стороны устья, и — лопастная 

линия {а—в — Оеновы палеонтологии, 6, 1958; г—е — Цшптель, 1934)

Отряд Ceratitida (греч. keras — рог). Раковины мономорфные, гладкие или 
скульптированные (имеются ребра, шипы, бугорки, кили и т.д.). Л опаст
ная линия цератитовая с мелкозазубренным основанием лопастей, очень 
редко аммонитовая (рис. 212). В позднем триасе существовали немногочис
ленные цератиты с гетероморфной раковиной. Последние представлены 
формами прямыми, спирально-плоскостны ми, с несоприкасаю щ имися 
оборотами, спирально-винтовыми и т.д. У гетероморф лопастная линия су
щественно упрощена. Пермь — триас.

Отряд Phylloceratida (греч. phyllon — лист, пластинка; keras — рог). Рако
вины мономорфные, обычно инволютные, как правило, гладкие или слабо 
скульптированные (рис. 213). Лопастная линия аммонитовая, очень сложно 
рассеченная. В связи с инволютностью раковины на боковой стороне обра-
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Отряд Phylloceratida

Рис. 213. Отряд Phylloceratida (Т —К).
а—в — Monopliylliles (Т^.,): а — вцд сбоку, б — вцд со стороны устья, в — лопастная линия; г, д — 
Phylloceras (J -K j): г — вид сбоку, д — вид со стороны перегородки; е — HypophyIIoceras (К), лопа

стная линия (а—в — T r e a t i s e L ,  1957;г, д — Циттель, 1934; е — Пояркова и др., 198S)

зуются многочисленные трехраздельные лопасти, постепенно уменьшающи
еся к  шву. Вторичные седла с округлыми лепестковидными {филлоидными) 
окончаниями. Сифон расположен очень близко к брюшной стороне. Три
ас — мел.

Отряд Lytoceratida (греч. Iitos — неплотный; keras — рог). Раковины мо- 
номорфные и гетероморфные. М ономорфные раковины преимуш;ественно 
эволютные, реже полуэволютные и полуинволютные, очень редко инволют- 
ные (рис. 214). Гетероморфные раковины характеризуются максимальным 
разнообразием типов навивания: от прямых до спирально-плоскостных с не- 
соприкасающимися оборотами, спирально-винтовых, клубкообразных, спи
рально-плоскостных на ранних и крючкообразных на поздних стадиях и т.д. 
(рис. 215). Недавно в верхнемеловых отложениях Антарктиды обнаружен ги
гантский гетероморфный аммонит Diplomoceras, общая длина которого со
ставляет около 4 м, а длина последнего ствола приближается к 2 м. М оно
м орф ны е раковины  преимущ ественно гладкие, гетероморфные, обычно 
скульптированные.

Сифон литоцератид плотно прилегает к  брюшной стороне. Аммонито- 
вая лопастная линия сложнорассеченная, особенно у мономорф. Число ло
пастей невелико, что обусловлено округлым или округленно-квадратным се
чением оборотов. На боковой стороне находится одна крупная двураздельная 
лопасть. Прочности эволютной раковины способствует возникновение сеп- 
тальных крыльев: концы спршной лопасти подходят к предыдущей перего
родке и прикрепляются к ней. Таким образом, если лопастная линия — это 
линия прикрепления перегородки к раковине, то септальные крылья — след 
прикрепления спинной лопасти к предшествующей перегородке. В соответ-
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Отряд Lytoceratida

Рис. 214. М оном орф ны е ю рско-меловы е Lytoceratida.
а, б — Lytoceras (Jj.j): а — вид эволютаой раковины сбоку, б — вид со стороны перегородки; в, 
г — Biasaloceras (К,): в — лопастная линия с крестообразной спинной лопастью, г — схема строе
ния септальных крыльев; д — септальные крылья рода Tetragonites (К,) (о, б — Оеновы палеонто
логии, 6, 1958; в — Друщиц, 1956; г — Wiedmann, 1962). Обозначения: вр — воротники. Лопасти: 
V — брюшная; U — пупковая; U ‘ — первая пупковая; — вторая внутренняя; I, — первая внут

ренняя; D — спинная

ствии С ЭТИМ лопастная линия проектируется на внутреннюю поверхность обо
рота, а септальные крылья оставляют контур на поверхности перегородки (см. 
рис. 214). У литоцератид наблюдаются воротники, представляющие собой пла
стины, расположенные перпендикулярно к  поверхности оборота. Устье про
стое, у небольшого числа литоцератид (род Scaphiies) могут наблюдаться уш 
ки, которые, видимо, являются половым признаком. Юра — мел.

Отряд Ammonitida. Раковины мономорфные, от эволютных до инволют
ных (рис. 216), реже гетероморфные, менее разнообразные по форме, чем 
гетероморфные литоцератиды, хотя среди них имелись прямые, спираль
но-плоскостные, с несоприкасаю щ имися оборотами, спирально-коничес
кие и др. (рис. 217). Скульптура представлена разнообразными ребрами, ш и
пами, бугорками. Устье обычно простое, у некоторых, в основном 
среднеюрских форм наблюдаются ушки, иногда присутствует брюшной (вен
тральный) выступ. Лопастная линия аммонитовая. Лопасть на боковой сто
роне трехраздельная. У некоторых позднемеловых аммонитид произошло уп
рощение лопастной линии (псевдоцератиты). Юра — мел.

Геологическая история. Аммоноидей возникли от бактритоидей, давших 
в раннем девоне отряд Anarcestida. Бактритоидей и ранних аммоноидей сбли-
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Отряд Lytoceratida

Рис. 215. Гетероморфны е меловые Lytoceralida,
а — TurriUtes (К,), общий вид спирально-винтовой раковины; б — BacuIites codyemis Reeside, на
чальная часть раковины, сильно увел. Поздний мел, сантонский век. США, штат Монтана; в ,г  — 
Baculites (К^): # — часть ядра с жилой и несколькими гидростатическими камерами, г — лопастная 
линия; д, е — ScaphUes (К^), вид сбоку; ж—и — Nipponites (К^): ж — общий вид клубкообразной 
раковины, 3 — схема расположения оборотов, и — лопастная линия; к — Diplomoeeivs, поздний 
мел, маастрихтский век, Антарктида (л — іі Vrbigny, 1840—1842; б — Klinger, Kennedy, 2001: д — 
Основы палеонтологии. 5, 1962: ж — Yabe, 1904; з — Нм. G. Теппіег, 1960; к — колл. А. Олейника 

и В.Цинемайстера). Обозначения: у — ушки

жает несколько признаков: узкий краевой сифон, наличие брюшной, а иногда 
и широкой боковой лопасти, а также сходная субсферическая форма началь
ной камеры (протоконха). Прослежен конкретный филогенетический ряд от 
прямых, слабосогнутых раковин бактритоидей к свернутым раковинам ам- 
моноидей, первоначально имевшим пупковое (умбиликальное) зияние (рис. 
218). Анарцестиды представляли собой прогрессивную ветвь аммоноидей, 
давшую начало отрядам Goniatitida, Clymeniida и Prolecanitida. От последне
го отряда в ранней перми возникли цератиты; максимального расцвета они 
достигли в триасе (рис. 219). К моменту обширной регрессии позднетриасо
вого моря приурочены гетероморфные цератиты, которые в отлргчие от мо-

324



Отряд Ammonitida

Рис. 216. М оном орф ны е ю рско-меловы е A m m oniiida.
а, б — Hildoceras (J,): а — вид со стороны перегородки, б — вид сбоку; в, г — Sfephanoceras (Ĵ ): в — 
вид сбоку, г — вид со стороны устья; д—ж — Virgatites (J,): д — вид со стороны устья, е — вид сбо
ку, ж  — лопастная линия; з , и — Cadoceras (Ĵ ): з  — вид со стороны перегородки, и — вид сбоку; к, 
л ~  Simbirskites (К[): к — вид со стороны устья, л  — вид сбоку; м —о — Sehloetibaehia (К^): м — вид 
со стороны устья, H — вид сбоку, о — изменение лопастной линии в онтогенезе (о, б — Циттель, 
1934; в, г — Оеновы палеонтологии, 6, 195S; д, е — Михальекий, 1890; к, л — Pavlow, 1901;

3, и, м, H — Treatise..., L, 1957). Обозначения: кл — коленчатый перегиб
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Отряд Ammonitida

Рис. 217. Гетероморфны е меловые Am m onitida. 
а, б — Crioceratites(К,): а — ввд сбоку, б — лопастная линия; в — Ancyloceras(Kj): вцд сбоку

Рис. 218. Схема преобразований раковин и лопастных линий аммоноидей.
а — предполагаемый предок аммоноидей из подкласса Bactritoidea (род Lobobaetrites)-, б — ранне
девонский аммонит с умбиликалъным зиянием (род Erbenoeeras)-, в—д — различные мономорф- 

ные аммоноидеи; е — один из гетероморфных потомков (род BaeuHtes)

номорфных собратьев, видимо, приспособились к бентосному или бентос- 
но-пелагическому образу жизни. Филлоцератиды являются потомками це- 
ратитов. Двураздельность седел отряда Phylloceratida возникла не в резуль
тате деления седла, а за счет смещения вверх вторичного бокового выступа. 
Поэтому седла филлоцератид не являются истинно рассеченными — аммо-
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Подкласс Ammonoidea

Рис. 219. Схема геохронологического распространения и родственны е связи  
отрядов подкласса A m m onoidea

Heterocens Calchidilei

Поздний баррем

Jurkmcniceras

Р анний ап г

Beshayesites

Рис. 220. Эволю ционны й ряд, отражающий переход от гетероморфны х аммонитов
к м оном орф ны м
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Рис. 221. Гипотетическая реконструкция аптского аммонита Ptychoceras с возм ож 
ным внутренним  полож ением  раковины (ориг. Л.А .Д огуж аевой). Обозначения: рп —

руки с присосками

нитовыми. В юре от филлоцератид возникли литоцератиды и аммонитиды. 
Все юрские литоцератиды имели раковины мономорфные, в мелу появля
ются гетероморфы. Последние, видимо, приспособились к бентосному или 
бентосно-пелагическому образу жизни.

Аммонитиды в юре были представлены мономорфами, гетероморфы до
статочно редки. В раннем мелу число и разнообразие гетероморф резко воз
растают. Чрезвычайно интересны филогенетические ряды, иллюстрирующие 
переход от гетероморфных аммоноидей к мономорфным, прослеженные у 
некоторых раннемеловых групп (рис. 220). Не менее удивительной представ
ляется возможность частичного или полного облекания мантией раковины 
снаружи (рис. 221).

Геологическое значение. Аммониты — архистратиграфическая группа 
морских ископаемых. Интенсивная эволюция аммоноидей, их быстрое рас
селение из ареала возникновения, независимость от фаций во многих груп
пах, обусловленная пелагическим образом жизни, определили тот факт, что 
аммониты являются чрезвычайно важными ископаемыми. Комплексы этих 
организмов положены в основу вьщеления зон — наиболее дробных подраз
делений единой стратиграфической шкалы. Аммоноидеи позволяют прово
дить детальные региональные и межрегиональные корреляции. Сдевона (по
явление аммонитов) и до конца мела (их вымирание) они играют роль 
основной группы для датировки отложений. Особенно велико их значение 
для расчленения отложений юрской и меловой систем.

Подкласс Колеоидеи.
Subclassis Coleoidea

Подкласс Coieoidea Общая характеристика, к  подклассу Coleoidea (греч.
ІІадотряд Belemnoidea koleos — НОЖНЫ, фуТЛЯр) ОТНОСЯТСЯ ВЫСШИе ГОЛОВОНО-
Падотряд Decahrachia ^  ^
Над, Jpud Octohmchia МОЛЛЮСКИ С ХОрОШО ОбОСОблеННОИ ГОЛОВОЙ и ОТ

ЛИЧНО развитыми О р г а н а м и  чувств; у них имеется 8 
или 10 рук, для дыхания служат две жабры; раковина внутренняя, нередко 
отсутствует, или сохраняются ее рудименты. Строение и форма раковины 
различны. Выше было сказано, почему пришлось отказаться от вьщеления двух 
подклассов (EctocochIia и Endocochlia). После этого для второго подкласса 
было принято нейтральное название Coleoidea, предлагавшееся еще в XIX в. 
Деіюн?, карбон — современность.

К подклассу колеоидей принадлежат разнообразные современные ось
миноги, каракатицы, кальмары, а также вымершие белемниты, имеющие
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чрезвычайно важное значение для стратиграфии мезозойских отложений. У 
колеоидей хорошо развита воронка, это активные морские хищники, нектон- 
ные, временами донные организмы. Тело двустороннесимметричное различ
ной формы. У хороших пловцов по бокам удлиненно-заостренного тела рас
полагаются плавники. Наиболее крупные моллюски и крупнейш ие 
беспозвоночные — гигантские кальмары, длина которых с учетом рук дос
тигает 18 м.

Принципы классификации и систематика. Приходится признать, что раз
деление современных и ископаемых колеовдей на отряды базируется на раз
личных признаках: для ископаемых — это строение скелета, для современ
ных — строение мягкого тела. Среди колеоидей вьщеляются три надотряда; 
Belemnoidea, Decabrachia, Octobrachia.

Надотряд Belemnoidea (греч. Ьеіетпоп — копье, дротик). Вымершие ко- 
леоидеи с опорным внутренним скелетом, состоящим из трех частей; рост
ра, фрагмокона и проостракума. В ископаемом состоянии обычно сохраня
ется ростр, реже фрагмокон и в исключительных случаях проостракум 
(рис. 222). Ростр — основная часть внутреннего скелета белемнитов — пред
ставлял собой массивное цилиндрическое, субцилиндрическое или кон и 
ческое образование. Заостренный суженный конец является задним, а рас
ш иренный — передним (ориентировка дается по отношению к головному 
отделу).

Слои кальцита, слагающие ростр, отлагались внутренней поверхностью 
мантии. В их расположении на поперечном разрезе видны концентрические 
линии нарастания, продольный разрез ростра отражает изменение его ф ор
мы в онтогенезе. На поверхности ростра можно наблюдать борозды, различ
ные по количеству, положению, глубине и протяженности, а также отпечат
ки кровеносных сосудов, что подтверждает его внутреннее положение.

Фрагмокон являлся камерной частью скелета белемнитов. Он имеет ко
ническую форму и состоит из камер, разделенных между собой перегород
ками и пронизанных сифоном, прилежащим к брюшной стороне. Первая 
камера — протоконх — имела шаровидную форму. Фрагмокон располагался 
в апьвеоле — углублении на переднем конце ростра. На продольном расколе 
ростра (в плоскости симметрии вдоль брюшной стороны) рядом с альвеолой 
может наблюдаться спайка — гладкая поверхность, легко отличающаяся от 
остальной части скола. Иногда от переднего конца ростра протягивалась 
брюшная щель, достж аю щ ая альвеолы, из-за чего она получила название 
альвеолярная щель. Поверхность альвеолярной щели чаще всего белесая, ш е
роховатая. Фрагмокон белемнитов соответствует сумме всех камер осталь
ных подклассов головоногих, за исключением жилой камеры. Строение фраг
мокона белемнитов близко таковому у бактритоидей (сферический протоконх 
и краевой сифон), которые являются предками колеовдей. Проостракум  
представляет собой тонкую пластинку; считалось, что она является продол
жением спинной стороны фрагмокона, но последние электронно-микроско
пические исследования выявили наличие тончайшего слоя проостракума, 
перекрывающего фрагмокон. Проостракум из-за хрупкости крайне редко 
сохраняется в ископаемом состоянии.

По немногочисленным отпечаткам можно судить о сходстве мягкого тела 
с современными колеоидеями. Форма тела и образ жизни белемнитов, ви
димо, приближались к таковому у кальмаров. Интервал существования на-
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Отряд Belemnitida

начальная ростр
камера перегороЗка

Рис. 222. Отряд Belem nitida (J—К).
а, 6 — Cylindroteulhis (J2 .,): а — вид с брюшной стороны, б — поперечное сечение передней части 
ростра, видно расположение кристаллов кальцита; в — Pachyleuthis (J^-К[), вид с брюшной сто
роны; г — Hiboliles (J^-K,), схема продольного раскола; д — Neohibolites (К,), вид с брюшной сто
роны; е—з — Duvalia (J,—К|); е — вид с уплощенной боковой стороны, ж — вид со спинной сто
роны, 3 — поперечное сечение передней части ростра; и — Belemnitella (Kj), вид с брюшной 
стороны, на заднем конце сохранился шип; к — схема соотношения ростра с фрагмоконом и про- 
остракумом; л — онихиты — крючочки органического состава (г — Циттыь, 1934; д — Основы 
палеонтологии, 6, 1958; и — Палеонтология беспозвоночных, 1962; л — Геккер, 1955). Обозначения: 
ал — альвеола; бб — брюшная борозда; кс — отпечатки кровеносных сосудов; сб — спинная бо

розда; СП — спайка; щ — альвеолярная щель
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Рис. 223. Подкласс C oleoidea (D ?, С —Q).
а — Sepia, сепион; б — Spiivla, вскрыта мантия, вндна раковина; в — онихиты ископаемых каль
маров; г — Argonauia, самка; д — Parabelopeltis, сохранился чернильный мешок (д — Основы пале
онтологии. 6. 1958). Обозначения: вр — воронка; рв — раковина; рк — руки; рр — рудимент ростра;

чм — чернильный мешок

дотряда Belemnoidea: девон?, карбон — мел, палеоген, а отряд Belemnitida ог
раничен юрой и мелом.

Надотряд Decabrachia (греч. deca — десять; brachian — рука). Преимуще
ственно нектонные колеоидеи имеют десять рук, две ловчие руки значитель
но длиннее остальных. Форма тела, как правило, вытянутая. Раковіш а уст
роена различно. У кальмаров имеется тонкая пластинка — гладиус, 
соответствующая проостракуму белемнитов. У каракатиц, или сепий, на 
спинной стороне располагается удлиненно-овальная известковая пластин
ка — сепион, соответствующая фрагмокону и рудиментам ростра белемнитов 
(рис. 223). Внутренняя раковина спирулы представляет собой спирально 
свернутую трубку, начинающуюся шарообразным протоконхом и разделен
ную на камеры, через которые проходит сифон. Юра — современность.

Надотряд Oetobraehia (греч. octo — восемь; brachian — рука). Колеоидеи 
с восемью руками; это преимущественно донные животные, у которых от
сутствует скелет (за исключением выводковых раковин самок аргонавтов). 
Средняя юра (келовей) — современность.

Геологическая история. Белемноидеи отделились от бактритоидей в де
воне и вначале были немногочисленны. Их бурное развитие начинается с 
триаса. В юрский и меловой периоды представители отряда Belemnitida были 
широко распространены во всех палеозоогеографических областях. В конце 
мела происходит вымирание белемноидей, возможно, несколько пережив
ших рубеж мезозоя и кайнозоя. Развитие декабрахий и октобрахий шло по 
пути редукции скелета. Десятиногие колеоидеи, видимо, произошли от бе- 
лемнитид, но не исключено, что обе группы возникли от общего бактритид- 
ного предка. Наиболее молодыми являются восьмирукие, у которых произош
ла полная редукция скелета.
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Геологическое значение. Среди колеоидей для стратиграфии мезозойских 
отложений существенное значение имеют белемниты. При расчленении юр
ских и меловых отложений по смене комплексов белемнитов возможно вы
деление очень дробных, иногда зональных подразделений.

Класс Тентакулиты. 
Classis Tentaculita

К классу Tentaculita (лат. tentaculum — щупальце) относятся вымершие 
морские организмы, обычно имевшие маленькие (от 2—5 до 30 мм) извест
ковые раковины (рис. 224). Поверхность нередко с поперечной скульптурой 
в виде концентрических ребер и пережимов, изредка гладкая. Раковина раз
делена перегородками на камеры либо полая. Сифон у тентакулитов отсут
ствовал, и камеры в отличие от камер головоногих моллюсков не сообща
лись между собой.

Формы с «воздушными камерами», видимо, вели пелагический образ 
жизни. Они встречаются в различных литологических типах пород и неред
ко образуют массовые скопления. Некоторые тентакулиты с тонкостенны
ми раковинами, не имевшие перегородок, вероятно, могли частично погру
жаться в грунт.

Положение тентакулитов в системе царства животных дискуссионно, так 
как отсутствуют данные о строении мягкого тела. Их сближают с конулята- 
ми, хиолитами, но чаще всего высказывается мысль об их близости к мол
люскам. Одни исследователи рассматривают тентакулитов в качестве само
стоятельного класса, как и принято в учебнике, другие сближают их с 
крылоногими гастроподами. Силур — пермь.

Рис. 224. Классы TentacuIita ( S - P )  и Hyolitha ( 6 - Р ) .
а, б — TentacuUtes (S—D), увсл.: а — вид сбоку, б — продольный разрез; в, г — Hyolillies (О—S): в — 
реконструкция, г — схема строения раковины (в — Мисеаржевский, 1969; г — Палеонтология бес- 
позпоночных, 1962). Обозначения: ао — анальное отверстие; вк — воздушные камеры; жб — жабры; 
жк ~  жилая камера; кр — крышка; н — нога; нк — начальная камера; п -- перегородки; рк —

раковина; ро — ротовое отверстие
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Класс Хиолиты.
Classis Hyolitha

В класс Hyolitha (греч. hyos ~  побег; Iithos — камень) включены вымер
шие организмы, условно относимые к типу моллюсков. От них сохранились 
двустороннесимметричные известковые раковішы конической формы, уп
лощенные с брюшной стороны (рис. 224). Устье закрывалось крышечкой, на 
внутренней стороне которой имеются многочисленные отпечатки мускулов 
и различные отростки. Хиолитов иногда относят к кольчатым червям, кры 
лоногим гастроподам, головоногим моллюскам, иногда выделяют в самосто
ятельный тип. Кембрий — пермь.

^  Моллюски в упражнениях и задачах
Морфология, классификация и систематика
Упражнение I. Составьте схему систематического состава типа моллюсков, 

вписав названия недостающих классов подобно тому, как дано на схеме 13.
Упражнение 2. Составьте сравнительную таблицу классов типа MoUusca, 

отразив следующие признаки: архитектоника раковины, положение ракови
ны, форма ноги, наличие и число жабр, среда обитания, образ жизни, тип 
питания, наличие радулы. Материал расположите в соответствии с табл. 21.

Упражнение 3. Определите принадлежность данного образца к одному из 
классов типа моллюсков, руководствуясь схемой строения основных пред
ставителей (см. рис. 168) и ключом для определения моллюсков. Дальней
шее определение следует проводить по определительским ключам для клас
сов: Lx)ricata, Monoplacophora, Scaphopoda, Віѵаіѵіа, Gastropoda и Cephalopoda.

Упражнение 4  {класс Віѵаіѵіа). Составьте схему систематического соста
ва класса двустворчатых моллюсков. Укажите признаки, положенные в ос
нову вьщеления отрядных категорий, и состав изученных родов для каждого 
таксона. Для этого используйте материал, изложенный на лекциях и в учеб
нике.

Схема 13

Снстематнческнй состав типа Mollusca

Класс

Подкласс

Отряд

Типа Mollusc 

Gastropoda

Neogastropoda 

Fusinus

Признаки, положенные в основу 
выделения надродовых категорий
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Таблица 21
Сравнение классов типа MolIusca

№ Признак
Ля
U•с

2
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Jaа.о

а.оао

te
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Pm

§■
сл

ев•О
О

А
О

69
•О
Оа
*«JS
8

Архитектоника раковины (единая, из двух створок, 
из восьми пластинок)______________________________

Положение раковины (наружная, внутренняя)
Нога и ее модификации
Наличие и число жабр
Среда обитания (водная, наіземная)
Образ жизни
Тип питания
Радула (есть —  нет)

Упражнение 5  {класс Bivalvid). Определите родовую принадлежность дан
ного экземпляра, используя ключ для определения и руководствуясь объяс
нением основных признаков, данных на рис. 174 и 175.

Упражнение б {класс Віѵаіѵіа). Зарисуйте и опишите определенный эк 
земпляр. Описание дайте в соответствии с рис. 174 и 175 по плану, в основ
ном совпадающему с последовательностью признаков в определительском 
ключе. На рисунке покажите стрелками основные морфологические особен
ности и непременно подпишите, какая створка изображена (см. рис. 176). Для 
гладких раковин можно ограничиться рисунком внутреннего строения, для 
неравностворчатых непременно покажите соотношение створок, а для скуль- 
птированных раковин нужно показать створку и с наружной, и с внутрен
ней стороны.

Упражнение 7 {класс Віѵаіѵіа). Составьте диагнозы отрядных категорий, 
поместив их на заранее оставленное в тетради место. Для этого проанализи
руйте материал, определенный, описанный и зарисованный, атакже исполь
зуйте сведения, изложенные на лекциях и в учебнике.

Упражнение 8. Составьте самостоятельно схему строения изученных ро
дов двустворчатых моллюсков. На ней необходимо указать основные при
знаки, использованные для определения данных родов.

Упражнение 9 {класс Віѵаіѵіа). Составьте сравнительную таблицу отрядов 
двустворчатых моллюсков в соответствии с признаками, данными в табл. 22 .

Упражнение IO {класс Gastropoda). Составьте схему систематического со
става класса брюхоногих моллюсков, указав подклассы, отряды и просмот
ренные вами роды. Укажите признаки, положенные в основу вьщеления под
классов и отрядов.

Упражнение 11 {класс Gastropoda). Определите родовую принадлежность 
данного экземпляра, используя ключ для определения и объяснение основ
ных морфологических признаков, показанных на рис. 186.

Упражнение 12 {класс Gastropoda). Зарисуйте и опишите определенный 
экземпляр на оставленном в тетради месте. На рисунке покажите основные
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Таблица 22
Сравнение отрядов класса Bivalvia

№ Признак

69
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1 Раковина равностаорчатая или неравностворчатая
2 Зубной аппарат: отсутствует или имеется; тип зубного

аппарата
3 Связка (лигамент): простая (наружная или внутрен

няя); сложная или комбинированная
4 Мускулы (число и размер)
5 Мантийная линия (цельная или с синусом)
6 Среда обитания и образ жизни
7 Г еологический возраст
8 Названия изученных родов

морфологические признаки, отраженные на рис. 186, и за сче^г этого сокра
тите описание; укажите условия обитания и образ жизни.

Упражнение 13. Проанализируйте строение изученных родов и впишите 
их в соответствующие типы раковин, как показано на примере рода Nerinea 
на схеме 14.

Упражнение 14 {класс Cephalopoda). Составьте схему систематического 
состава класса головоногих моллюсков в соответствии со схемой 15. У ка
жите классификационные признаки, положенные в основу выделения под
классов.

Упражнение 15. Составьте схему систематического состава подкласса ам- 
моноидей, показав отряды и характерные роды. Укажите признаки, положен
ные в основу выделения отрядов.

Упражнения 14 и 15 можно объедршить.
Упражнение 16 {класс Cephalopoda). Установите прішадлежность данно

го экземпляра к одному из подклассов класса головоногих моллжкков, исполь
зуя ключ для определения и объяснение основных морфологических призна
ков, отраженное на рис. 195 и 197.

Упражнение 17 (класс Cephalopoda). Определите родовую прршадлежность 
данного экземпляра подкласса Nautiloidea, используя ключ для определения 
и объяснение основных морфологических признаков, данное на рис. 197.

Упражнение 18 (класс Cephalopoda). Зарисуйте и опишите определенный 
экземпляр. На рисунке покажите стрелками основные морфологические при
знаки. Для аммонитов с гониатитовой и цератитовой лопастной линией на
рисуйте лопастную линию или ее детали (см. рис. 203). Для форм с аммони- 
товой лопастной линией можно ограничиться схематическим отображением 
отрядных особенностей.

Упражнение 19 {класс Cephalopoda). Составьте диагнозы для подклассов 
и отрядов головоногих моллюсков, поместив их на оставленное в тетради ме-
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Схема 14
Строение раковин изученных родов гастропод 

Р а к о в и н а

неотчетливо 
черве- колпачковидная спирально-завитая, 

образная (крышечная) ушкообразная.
с широким последним 

оборотом

спирально
плоскостная 

или почти 
спирально

плоскостная

с п и р а л ь н о - з а в и т а я

отчетливо спирально-завитая

спирально
коническая

спирально
винтовая

(башенковддаая)

с сифональ- 
ным каналом

с внутренними 
спиральными

безсифональ- 
ного канала

скл ідками

левозавитая

имеется

без внутренних 
спиральных

без сифональ- с сифональ- 
ного канала ным каналом

Род

столбик пѵпок

Nerhtea



Систематический состав класса Cephalopoda 

Класс Cephalopoda

Классификационные признаки

Схема 15

Подкласс ...

Отряд ... Goniatitida

СТО. Для ЭТОГО проанализируйте изученный материал, а также используйте 
сведения, изложенные на лекциях и в учебнике.

Упражнение 20 {класс Cephalopoda). Впишите изученные роды (и отряды) 
аммонитов в соответствующие типы строения раковин, как показано для рода 
Phylloceras (отряд Phylloceratida) на схеме 16.

Упражнение 21 {класс Cephalopoda). Составьте сравнительную таблицу 
подклассов головоногих моллюсков в соответствии с признаками, приведен
ными в табл. 23.

Упражнение 22. Составьте сравнительную таблицу отрядов аммоноидей, 
отразив основные признаки в соответствии с табл. 24.

Упражнение 23. Составьте самостоятельно ключи для определения изу
ченных родов двустворчатых моллюсков. Для этого используйте основные 
морфологические признаки моллюсков (см. рис. 174 и 175) и сравнительную 
таблицу отрядов (см. табл. 22).

Упражнение 24. Составьте самостоятельно ключи для определения изу
ченных родов брюхоногих моллюсков, для этого используйте основны е 
морфологические признаки  (см. рис. 186) и схему строения изученны х 
родов гастропод (см. схему 14).

Упражнение 25. Составьте самостоятельно ключи для определения изу
ченных родов аммоноидей. Используйте для этого основные морфологичес
кие признаки аммоноидей (см. рис. 203) и схему строения изученных родов 
(см. схему 16).

Среда обитания и образ жизни

Упражнение 26. Проанализируйте среду обитания и образ жизни изучен
ных родов брюхоногих, лопатоногих и панцирных моллюсков, выделив сре
ди них формы водные и наземные, бентосные и планктонные, хшцные и ра
стительноядные. После этого впишите все изученные роды как это показано 
на схеме 17. Для каждого из родов укажите тип питания.

Упражнение 27. Проанализируйте рис. 184 и дайте перечень родов для 
каждой экологической группы. Укажите для каждой группы и те изученные 
роды, которые не нашли отражения на этом рисунке.

Упражнение 28. Распределите все изученные вами роды по группам гас
тропод в соответствии со схемой 17.

Упражнение 29. Проанализируйте образ жизни двустворчатых моллюс
ков в связи с морфологией раковины, используя результаты упражнения 27 .
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Схема 16

Строение изученных родов аммоноидей 
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Таблица 23
Сравнение подклассов класса Cephalopoda

№ Признак

я
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1Л
г
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S
3
вл
U
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я

■а
В
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5(J
я

PQ

я

3
і
о
g
£
<

я

■В
'3а
и

1 Форма раковины

2 Перегородочная линия (прямая, с неккальной
лопастью и т.д.)

3 Положение сифона (центральное, субцентраль-
ное, краевое; брюшное или спинное)

4 Строение сифона (простое или сложное)

5 Септальные трубки (длинные, короткие и т.д.)
и дополнительные образования (эндоконы.
соединительные кольца и т.д.)

6 Геологический возраст

Примечание. Отоеты на пункты № 1— 5 желательно дополнить схематическими рисунками.

Сравнение отрядов класса Ammonoidea
Таблица 24

№ Признак

Л
3

I
сес
<

я

*с
я
о

"о

я

S
•Ся
С
S

С9
!2
‘3

I
и

я•в
•с
я

и

Я
2
2

I

я-Ог
яU
и
О

я

1
ео
E
E

С

1 Форма раковины: мономорфная или
гетероморфная

2 Положение сифона: брюшной или
спинной

3 Лопастная линия: гониатитовая, цера-
титовая, аммонитовая

4 Форма лопастей (двураздельные, трех
раздельные) и седел (филлоидные.
нефиллоидные)

5 Геологический возраст

6 Названия изученных родов

Примечание. Ответы на пункты № 1— 4 желательно дополнить схематическими рисунками.

После этого впишите изученные роды в соответствующие разделы схемы 18, 
показывающей образ жизни двустворок и его отражение на морфологии ра
ковины.
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Cxena 17
Среда обитания и образ жизни брюхоногих, 

лопятоногих и панцирных моллюсков

Моллюски

Род

ІИП
питания

хищник

Упражнение 30. Проанализируйте образ жизни современных головоно
гих моллюсков, используя экологические типы, показанные на рис. 25 и 196, 
и сведения, изложенные на лекциях и в учебнике.

Эволюция

Упражнение 31. Проанализируйте линии нарастания двустворки, изоб
раженной на рис. 225, и охарактеризуйте изменение формы раковины в он
тогенезе.

Упражнение 32. Проанализируйте рако
вину рода Vermeius, изображенную на рис.
189, и назовите конвергентно сходную фор
му среди кольчатых червей.

Упражнение 33. На рис. 203 показаны 
типы лопастных линий аммоноидей. Какие 
типы лопастной линии можно выделить на 
различных онтогенетических стадиях у юр
ских и меловых аммоноидей?

Упражнение 34. Проследите появление 
и становление скульптуры у позднемелово
го аммонита Mantelliceras тапіеИі (Sowerby)
(рис. 226); наметьте стадии онтогенеза в со
ответствии с изменением скульптуры, указав, каким оборотам раковины они 
соответствуют.

Упражнение 35. На рис. 227 показано положение сифона у некоторых ме
ловых аммоноидей. Определите принадлежность к отряду, руководствуясь 
тем, что у отряда Lytoceratida сифон в онтогенезе приближен к брюшной сто
роне значительно раньше, чем у отряда Ammoiiitida.

Рис. 225, Расположение .пиний на
растания на раковине двустворча

того моллюска, 
л — линии нарастания, м — макушка
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Схема 18

Строение рак(»вииы и образ жи:іии двустворчатых моллюсков
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Рис. 226. Морфогенез скульптуры Manlelliceras тапіеііі (J.Sowerby).
а—г — раковина: в — 1,6 оборота, сильно увел., б — 3,6 оборота, сильно увел., в, г — 5,6 оборота, 
увел. Обозначения: бг — бугорки; гр — гладкая раковина; п — протоконх, или начальная камера;

P — ребра; ср — скульптированная раковина

Рис. 227. Схема внутреннего строения начальных частей раковины аммонитов. 
а — Ptychoceras, ранний мел, аптский век. Северный Кавказ; 6 — Scapliites, поздний мел, гурон
ский век, Северо-.Западная Камчатка; в — Luppovia, ранний мел, аптский век, Туркмения, 
Большой Балхан; г — Colombiceras , ранний мел, аптский век, Северный Кавказ. Обозначения: 
дс — дорсальная стенка; п — протоконх, или начальная камера; ііс — просифон; с — септы;

сф — сифон
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Зоологическая номенклатура
Упражнение 36. Встречены виды Arca поае Linnaeus, Turritella terebra 

(Linnaeus), Nipponites т/гай/Ѵи Yabe. Покажите их место в эволюционном древе 
царства животных, указав все промежуточные таксономические единицы. 
Постарайтесь дать перевод родовых и видовых названий. Поясните, почему 
фамилия автора вида в одних случаях приведена без скобок, а в других зак
лючена в скобки.

Упражнение 37. Напишите названия изученных подклассов класса Cepha
lopoda, дайте их перевод и укажите принятые для них окончания.

Упражнение 38. Напишите названия изученных отрядов двустворчатых и 
головоногих моллюсков, дайте их перевод и подчеркните окончания отрядов.

Геохронология

Упражнение 39. Составьте геохронологическую таблицу отрядов дву
створчатых моллюсков. Желательно показать в пределах отрядов распрост
ранение некоторых важнейших вымерших родов (см. рис. 185).

Упражнение 40. Составьте геохронологическую таблицу распространения 
брюхоногих, лопатоногих и панцирных моллюсков. Для брюхоногих моллюс
ков покажите время сушествования подклассов и в их пределах некоторые 
важнейшие вымершие роды, являющиеся руководящими ископаемыми.

Упражнение 41. Составьте геохронологическую таблицу распространения 
подклассов головоногих моллюсков. Используйте сведения, изложенные в учеб
нике и справочниках, и отразите родственные связи изученных подклассов.

Упражнение 42. Составьте геохронологическую таблицу распространения 
отрядов аммоноидей, используя рис. 219. Покажите время существования 
изученных родов, которые нередко имеют очень узкий интервал распрост
ранения. Желательно отразить в таблице время сушествования аммонитов с 
гониатитовой, цератитовой и аммонитовой лопастной линией.

Упражнение 43. Определите возраст отложений по комплексу двуствор
чатых моллюсков: Л^«с«/а (К—Q), C h la m ys(T -Q ), Buchia Q K ^ ) , Pholadomya 
(J—Q). Проанализируйте данный комплекс и установите интервал совмест
ного сушествования родов.

Упражнение 44. Определите возраст отложений по комплексу брюхоно
гих моллюсков, состоящ ему не менее чем из четырех форм. Н апример, 
встречены Ampullina ( J -N j) ,  Aporrhais (К—Q), Haliotis (K ^-Q ), Fissurella (Р^— 
Q). Проанализируйте этот комплекс и установите интервал совместного су
ществования перечисленных родов.

Упражнение 45. Определите возраст отложений по комплексу головоно
гих моллюсков: Kionoeeras { О Pseudorthoeeras Metaeoeeras {С — 
Р), Baetrites (S? D - Р). Проанализируйте этот комплекс и установите интер
вал совместного сушествования родов.

Упражнение 46 (обратная задача). Подберите среди изученных аммони
тов комплексы, которые могут быть встречены совместно: 1) в девоне, 2) кар
боне, 3) перми, 4) триасе, 5) юре, 6) мелу.

7■ Заключительная контрольная работа

Класс Bivalvia

Вариант 1. Ответьте на 10 вопросов, выбрав правильный ответ из четы
рех предложенных:
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I. Класс Bivalvia делят на отряды на основании:
1. Образа жизни. 2. Типа строения раковины. 3. Строения зубного аппа
рата. 4. Способа размножения.

И. Какой отряд двустворчатых моллюсков является самым древним?
I. Taxodonta. 2. Dysodonta. 3. Schizoddnta. 4. Pachyodonta (Rudistae).

III.У  какого рода отсутствуют зубы?
I. Ostrea. 2. Cardium. 3. Mactra. 4. Diceras.

IV. У кого имеется один мускул?
I. Heterodonta. 2. Schizodonta. 3. Dysodonta. 4. Taxodonta.

V. Какой образ жизни характерен для двустворок, имеющих мантийный си
нус?

1. Прикрепленный. 2. Плавающий. 3.Зарывающийся. 4.Ползающий.
VI. У какого рода связка наружная и внутренняя?

1. Area. 2. Glyeymeris. 3. Cardium. 4. Peeten.
VII. У какого рода раковина равностворчатая?

1. Glyeymeris. 2. Dieeras. 3. Hippurites. 4. Ostrea.
VIII. У какого рода мантийная линия цельная?

1. Pholasi 2. M ya. 3. Area. 4. Mactra.
IX. Какова функция мускулов?

1. Закрывать створки. 2. Открывать створки. 3. Смещать створки по от
ношению друг к другу. 4. Управлять движением ноги.

X. Назовите вымерший отряд двустворок.
1. Taxodonta. 2. Pachyodonta (Rudistae). 3. Schizodonta. 4. Desmodonta. 
Вариант 2 (обратная задача). Составьте самостоятельно по образцу 1-го 

варианта контрольную работу из 10 вопросов. На каждый из вопросов дайте 
один правильный ответ и три неправильных, желательно правдоподобных.

Класс Gastropoda

Вариант І . Ответьте на 6 вопросов, выбрав правильный ответ из четырех 
предложенных:
I. У какого рода были внутренние спиральные складки?

1. Cerithium. 2. Fusinus. 3. Ptygmatis. 4. Helix.
II. Какой род самый древний?

1. Turritella. 2. Spiratella. 3. Bellerophon. 4. Rapana.
III. У какого рода имеется мантийная полоска?

1. Bellerophon. 2. Cerithium. 3. Natiea. 4. Fusinus.
IV. У какого рода раковина башенковидная?

1. Turritella. 2. Patella. 3. Helix. 4. Spiratella.
V. Какой род ведет прикрепленный образ жизни?

1. Rapana. 2. Nerinea. 3. Planorbarius. 4. Vermetus.
VI. Где в наш ей стране распространен род Rapana^l

1. Оз. Байкал. 2. Охотское море. 3. Черное море. 4. Москва-река. 
Вариант 2 (обратная задача). Составьте по образцу 1-го варианта конт

рольную работу из 6 вопросов, предложив в качестве ответов один правиль
ный и три неправильных, желательно правдоподобных.

Класс Cephalopoda

Вариант 1. Ответьте на 10 вопросов, выбрав правильный ответ из четы
рех предложенных:
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I. Когда существовал подкласс Nautiloidea?
1. J - Q .  2 . e - Q .  3. O - Q . 4. S - Q .

И. У какого рода сифон занимает центральное положение?
1. Bactrites. 2. Nautilus. 3. Virgatites. 4. Endoceras.

III. У какого рода лопастная линия гониатитовая?
1. Virgatites. 2. Cardioeeras. 3. 'Popanoeeras. 4. Timanites.

IV. У какого рода имеется ш ирокий сифональньгй комплекс?
1. Orthoeeras. 2. Phylloeeras. 3. Endoeeras. А. Baetrites.

V. Когда существовали аммониты с аммонитовой лопастной линией?
1. S - P .  2. P - T .  3. T - K .  4. D - J .

VI. Что такое воронка у головоногих?
1. Гомолог ноги других моллюсков. 2. Орган регулирования давления 
в камерах. 3. К омпонент сифональной системы. 4. Часть кровеносной 
системы.

VII. У какого рода раковина прямая?
1. Nautilus. 2 .Nipponites. 3.Baetrites. А.Phylloeeras.

VIII. Альвеолярная щель у отряда Belemnitida находится в:
1. Ростре. 2. Фрагмоконе. 3. Проостракуме. 4. Воронке.

IX. Когда существовал род Cardioeeras^
1.К ,. 2. C y  З.Т. 4. Jj.

X. Какая лопастная линия у рода Phylloeeras"!
1. Аммонитовая. 2. Гониатитовая. 3. Цератитовая. 4. Агонитовая. 
Вариант 2 (обратная задача). Самостоятельно по образцу 1 варианта со

ставьте контрольную работу из 10 вопросов, предложив в качестве ответа один 
правильный и три неправильных, желательно правдоподобных.

Тип Мшанки. 
Phylum Bryozoa

IUnBryozoa Общая характеристика. Bryozoa (греч. Ьгуоп — мох;
Кушсс PhyIacioIaemaia _  животные), ИЛИ мщанки, — отдельная специфи-

шсс утпо аетаіа ^еская ветвь трехслойных первичноротых животных. 
Мшанки — колониальные, донные, преимущественно неподвижные живот
ные, с резко выраженным полиморфизмом, т.е. особи колонии отличаются 
друг от друга строением и функциями. Целостность колоніш  от этого не стра
дает; более того, иногда у полиморфных колоний образуется общая подощва, 
с помощью которой они ползают, внеііше напоминая одиночных животных. 
Размеры зооидов, слагающих колонию, микроскопические, обычно менее 
1 мм, размеры обрастающих колоний до 60 см и более, вертикально расту
щих — до 3 м. Общее число видов 12 ООО, из них около 8000 ископаемые.

Зооиды представлены автозооидами и гетерозооидами, различающимися 
морфологически и по функциям. Лвтозооид является полноценной особью, 
состоящей из полипида и цистида. Полипид (греч. poly  — много; р і — мн. чис
ло от pus — ноги) представлен петлевидно изогнутым кишечным трактом с 
многочисленными отростками — щупальцами — вокруг ротового отверстия. 
Остальная часть автозооида представлена цистидом. заполнен клет
ками, строящими различные комплексы и слои. Полипид закреплен в цис- 
тиде пучками мускулов, с помощью которых он втягивается внутрь или вы-
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Рис. 228. Схема строения зооидов современных мшанок.
а, б — автозооид: о — в активном и б  — пассивном состоянии; в, г — гетерозооиды: в — авикуля- 
рий, г — вибракулярий. Обозначения: ао — анальное отверстие; ж — жгут; к — кишечник; кн — 
канатик; м — мышцы; мд — мезодермальный слой; н — нервный узел; пц — полость цистида с 
разнообразными клетками; ро — ротовое отверстие; с — семенник; сц — внешняя стенка цисти

да; щ — щупальца; эд -  эктодермальный слой; я — яичник

талкитается наружу (рис. 228). У некоторых современных мшанок в этом уча
ствует так называемый компенсационный мешок. Основная функция авто- 
зооида — питание и распределение пищевых ресурсов в колонии.

С наружной стороны автозооид покрыт оболочкой, пропитанной, как 
правило, солями кальция. Известковую оболочку автозооида называют ав- 
тозооецием, а его отверстие устьем. Форма автозооеций разнообразная; ци
линдрическая (трубчатая), призматическая, колбовидная, грушевидная, бо
чонковидная, коробчатая и т.д. Иногда имеется крышечка, закрывающая 
ротовое отверстие автозооида. Поперечные сечения в шлифах соответственно 
тоже разнообразные. У колбовидных автозооеций в зависимости от места рас
положения поперечного сечения контур автозооеция изменяется от округ
лого до ромбического (см. далее рис. 231). В полостях автозооециев обычно 
имеются горизонтальные пластиночки: диафрагмы (полные) и гемисепты (не
полные).

Гетерозооиды представляют собой видоизмененные модифицированные 
автозооиды. Известно около 50 вариантов гетерозооидов, большинство из них 
лишены полшіида. Внешне они сильно отличаются, но по функциям обра
зуют три группы: одна связана с половым размножением, другая — с защи
той, третья — с механическим укреплением колонии. У современных мша
нок гонозооид и овицелла выполняют половые функции. /Ьнозоом^ выглядит 
как асимметрично раздутая особь, овицелла — как куполообразное или меш
ковидное вздутие, расположенное впереди и над устьем автозооида. Лвику- 
лярий — особь защиты; внешне она напоминает птичью головку (рис. 228, в). 
Подвижная часть «клюва» представляет собой видоизмененную крышечку
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автозооеция. У авикулярия отсутствует полшіид, т.е. кишечный тракт с щу
пальцами, но хорошо развиты мускульные тяжи в цистиде, осуществляюш^іе 
движение «клюва». Вибракулярий, так же как и авикулярий, — особь защиты, 
но другой морфологии и механизма поведения. У него имеются длинный жгут 
и мощные пучки мускулов в цистиде, осуществляющие волнообразные виб
рирующие движения (рис. 228, г).

Скелеты гетерозооидов называют гетерозооециями. У ископаемых мш а
нок гетерозооеции разнообразнее, чем у современных; основными являют
ся следующие; гонозооеции, овицеллы, мезозооеции, эксилязооеции, акан- 
тозооеции, цистозооеции, кенозооеции и капилляры. Гонозооеции — скелеты 
особей, выполняющих функцию полового размножения. Мезозооеции — ске
леты недоразвитых автозооидов, имеющие вид маленьких многогранных 
призм, пересеченных диафрагмами. М езозооеции располагаются в проме
жутках между автозооециями той же морфологии. В процессе роста мезозо
оеции могут трансформироваться в автозооеции и наоборот. Эксилязооеции — 
маленькие призматические трубочки, в отличие от мезозооециев не имевшие 
диафрагм. Акантозооеции — мелкие шиповидные образования, располагаю
щиеся в стенках автозооециев и между ними. Цистозооеции — вертикальные 
колонны пузыревидных образований между автозооециями. Аканто- и цис
тозооеции, возможно, являются аналогами вибракуляриев современных, 
мшанок, выполняющих функцию зашиты. Кенозооеции — шиповидные, бу
горчатые или сосочковидные известковые образования, вьтолняю щ ие опор
ную и механическую функции. Капил/іяры — мельчайшие микроскопические 
трубочки (современный аналог — скелетики карликовых зооидов с одним щу
пальцем, но без гшщеварительного тракта).

Автозооиды и гетерозооиды и их скелетики создают полиморфные ко
лонии разной степени сложности: диморфные, триморфные, тетраморфные 
и т.д. По расположению зооециев разліічают следующие типы колоний: кус
тистые, массивные, сетчатые и пленочные. В кустистых колониях  зооециев 
располагаются свободно, образуя однорядные или многорядные веточки, раз
лично расходящиеся друг от друга. Кустистые колонии, как правило, стелют
ся по субстрату, незначительно возвышаясь над ним и повторяя его рельеф. 
В массивных колониях зооеции плотно примыкают друг к другу, интенсивно 
растут вверх в центре колонии и более медленно по периферии. Форма мас
сивных колоний разнообразная; лепешковидная, полусферическая, желва
ковидная с бугристыми и пальцевидными выростами, вплоть до цилиндри
ческой и ветвистой. Сетчатые колонии состоят из прутьев, образованных 
2—8 рядами зооециев, плотно примыкающих друг к другу. Прутья соедрше- 
ны перемычками или они соприкасаются друг с другом за счет волнообраз
ных изгибов. Сетчатые колонии имеют уплощенную форму в виде вертикаль
но стоящего веерообразного решетчатого образования. Изгибаясь, они 
образуют бокал, конус или винтовую спираль. Пленочные колонии состоят из 
плотно примыкающих зооециев, образующих тонкие пластины. Большин
ство пленочных колоний нарастают на субстрат, повторяя его рельеф (инк
рустирующие обрастающие колонии). У других пленочных мшанок тонкие 
пластины растут вверх, образуя пучки, как листья салата.

Мшанки распространены во всех водоемах: гиперсолёных, нормально
морских, солоноватых и пресных от тропиков до Арктики и Антарктиды. Глу- 
бины обитания — от мелководья до абиссали.
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Условия существования и образ жизни. М шанки — бентосные прикреп
ленны е или свободно лежащие организмы, некоторые прикрепляются к 
плавающим предметам. Единичные могут ползать по дну за счет волнооб
разного сокращ ения общей мускулистой подошвы. Некоторые являются 
«сверлящими» (отряд Ctenostomida); механизм сверления, вероятно, как у 
губки Cliona (см. с. 199). По типу питания мшанки — фияьтраторы сестоно- 
фаги (греч. sesios — просеянный; phagos — пожиратель). Они отфильтровы
вают воду с помощью щупалец, на ресничках которых взвесь и микроорга
низмы задерживаются, а затем передаются к ротовому отверстию.

Геологическое значение. Мшанки наряду с другими группами беспозво
ночных используются в биостратиграфии и палеоэкологических реконструк
циях. В тропических и субтропических морях прошлого мшанки участвова
ли в образовании рифов. Породы, сложенные ими, называют мщанковыми 
известняками. Ордовик — современность.

Систематика. Тип мшанок подразделяют на два класса: Покрыторотые — 
Phylactolaemata (Q) и Голоротые — Gymnolaemata (О—Q). Более половины 
видов составляют ископаемые голоротые мшанки.

Класс Покрыторотые.
Classis Phyiactolaemata

У класса Phylactolaemata (греч. phylactos — защищенный; Iaimos — глот
ка) ротовое отверстие прикрыто сверху выростом (эпистом)\ щупальца об
разуют полукольцо, располагаясь на подковообразном возвышении; аналь
ное отверстие находится за пределами «подковы» щупалец; минеральный 
скелет отсутствует. Колонии диморфные, состоят из автозооидов и гонозоо- 
идов. Среда обитания покрыторотых мшанок — пресноводные водоемы.

Класс Голоротые.
Ciassis Gymnoiaemata

fiiacc Gy/ппоіаемаіа Общая Характеристика. У Gymnolaemata (греч.
Отряд TubuIiporida gymnos — ГОЛЫ Й; Iaimos — глотка) ротовое отверстие не
а Т я д  прикрыто сверху выростом; щупальца образуют пол-

оіпряд ШшШптШ ное кольцо; анальное отверстие находится вне венчи-
Отряд FeuesteUula ка щупалец; минеральный скелет известковый и хо-

Отряд CryptosiorniJa рошо развит, НО иногда ОН отсутствует. Колонии
Отряд Cheilostomalida поЛИМОрфные (ДИМОрфные, ТриМОрфНЫе И Т.Д.), CO-

стоящие из разнообразных автозооидов и гетерозоо- 
идов, реже мономорфные, только из автозооидов. Среда обитания голоро
тых мш анок — морские бассейны различной солёности и глубин на всех 
широтах.

Принципы классификации и систематика. Классификация голоротых мша
нок — предмет оживленной дискуссии. Вьщеляют от пяти до двадцати пяти 
отрядов. По форме автозооециев и положению устья их обычно объединяют 
в два подкласса: узкоглоточные — Stenolaemata (O -Q )  и широкополостные — 
Eurystomata (О—Q). В учебнике рассмотрены семь отрядов, наиболее распро
страненных в геологическом прошлом. Ш есть из них соответствуют подклас
су Stenolaemata — отряды Tubuliporida, Cystoporida, Trepostomida, Rhabdome-
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Рис. 229. Отряды Tubuliporida (O -Q ) и Cystoporida (О—Р).
а ~ в  — отряд Tubuliporida, внешний вид: а — Stomatopora (J—Q), б — Lichenopora s. Iato (К—Q), в — 
Crisia (Q); г, д — отряд Cystoporida, FistuliporeUa (S—D): г — поперечное, д — продольное сечение. 

Обозначения: аз — автозооеций; гз — гонозооеций; л — лунарий; цз — цистозооеции

sida, Fenestellida, Cryptostomida, а отряд Cheilostomida — подклассу 
Eurystomata. Ордовик — современность.

Отряд Tubuliporida (Cyclostomatida) (О—Q). Колонии кустистые, стелю
щиеся по субстрату, разнообразно ветвящиеся. Автозооеции — цилиндри
ческие трубчатые, отсюда название отряда (греч. іиЬиІа — трубка; poros — 
отверстие, пора). Гетерозооеции представлены гонозооециями и кенозоое- 
циями. Колонии мономорфные, диморфные и триморфные (рис. 229). Ор
довик — современность.

Отряд Cystoporida (греч. kystis — пузырь; poros — отверстие, канал). К о
лонии массішные, лепещковидной, полусферической, желваковидной, вет
вистой и цилиндрической формы (рис. 229). Автозооеции цилиндрические, 
гетерозооеции представлены цистозооециями, образующими вертикальные 
колонны пузыревидных образований. Колонии диморфные. Название отряда 
дано по наличию цистозооеций. Автозооеции нередко имеют серповидные 
утолщения — лунарии. Ордовик — пермь.

Отряд Trepostomida (греч. (repo — поворачивать; stoma — рот). Колонии 
массивные, лепешковидной, полусферической, желваковидной, ветвистой 
и цилиндрической формы (рис. 230). Автозооеции от призматических до ци 
линдрических; ориентированы в центральной части колонии вертикально и 
различно отогнуты к периферии. С этим связано название Trepostomida — 
Повернуторотые. Гетерозооеции представлены мезозооециями, эксилязоо- 
ециями и акантозооециями. Колонии диморфные, триморфные и тетраморф- 
ные. Диафрагмы располагаются в мезозооециях более часто, чем в автозоое- 
циях. Кроме диафрагм в автозооециях могут бьпъ пузыревидные пластинки — 
цистифрагмы. В колониях трепостомид выделяют две зоны; незрелую и зре
лую. В незрелой зоне автозооеции и мезозооеции ориентированы вертикаль
но, они тонкостенны е, диафрагмы единичны е и располож ены редко. В
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Рис. 230. Отряд Trepostomida (О—Т).
а — внешний вид полусферической колонии; б, в — Diplotrypa (О), сильно увел.: б — поперечное, 
в — продольное сечение; г~ ж  — R}iombotrypeHa (С): г — блок-диаграмма, д — внешний вид ветви
стой колонии, е — поперечное сечение, ж — внешняя поверхность веточки. Обозначения: аз — 
автозооеций; ак — крупный акантозооеций; ам — мелкий акантозооеций; дф — диафрагмы; мз — 
мезозооеций; I — поперечное и продольное сечения незрелой зоны; II — продольное сечение 

зрелой зоны; III — внешняя поверхность зрелой зоны

Зрелой зоне автозооеции и мезозооеции отгибались к периферии, стенки 
становились толстыми, а диафрагмы частыми. В зрелой зоне по периф е
рии ветвистых и цилиндрических колоний развивались также акантозоое- 
ции нередко дифференцированные на крупные и мелкие (рис, 230). Ордо
вик — триас.

Отряд Rhabdomesida (греч. rhabda — палка, сучок, прут). Колонии вет
вистые, из тонких палочковидньіх и нитевидных прутиков. Автозооеции труб
чатые и призматические. Гетерозооеции представлены разнообразными ва
риантами, в том числе крупными осевыми зооециями. Колонии диморфные, 
триморфные и тетраморфные. Автозооеции и гетерозооеции расположены 
в колонии по спиральному плану. Незрелая и зрелая зоны колонии четко вы
ражены. Ордовик — пермь.

Отряд Fenestellida (пга. fenesiruiri — окошечко; fenestra — решетка). Коло
нии преимущественно сетчатые, решетчатые, реже перистые. Автозооеции 
колбовидные, грушевидные, открьшаются устьями только в одну сторону, об
разуя один слой. Гетерозооеции представлены капиллярами, кенозооеция- 
ми, гонозооециями, овицеллами и другими вариантами. Колонии диморф
ные и триморфные (рис. 231, а —д). Фенестеллиды начиная с силура образуют 
известняки, в том числе и рифовые. Средний ордовик — пермь.

Отряд Cryptostomida (греч. cryptos — скрытый; stoma — рот). Колонии от 
массішных, листоподобной формы, до сетчатых. В отличие от сетчатых фе-
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Рис. 231, Отряды Fenestellida (О^—Р) и Cryptostomida (О^—Р).
а ~ д  — отряд Fenestellida: а — веерообразная колония, б — Archimedes (С—P,), спирально-винто
вая колония, в, г — Fenestella (S—Р): в — тангенциальное сечение, г — реконструкция прута, д — 
Polypora (S—Р); е — отряд Ciyptostomida, Ramipora (С—P,). Обозначения: аз — автозооеций; ба — 
базис (основание) автозооеция; кз — кенозооеций; кл — киль с шипами; ов — овальные отвер
стия между прутьями и перекладинами; пв — поверхность под автозооециями; пк — перекла

дина; пр — прут

нестеллид автозооеции располагаются симметрично от срединной плоскости, 
открываясь по обе стороны прута (рис. 231, в). Автозооеции преимуществен
но трубчатые прямые или в разной степени изогнутые. У некоторых форм внуг- 
ри автозооециев присутствуют гемисепты, как бы скрьтающие рот, отсюда на
звание отряда — скрыторотые. Гетерозооеции представлены мезозооециями, 
капиллярами и другими вариантами. Колонии диморфные и триморфные. 
Криптостомиды образуют в палеозое известняки, в том числе и рифовые. Сред
ний ордовик — пермь.

Отряд Cheilostomida (греч. cheilos — край; stoma — рот). Колонии пле
ночные, чаще всего нарастающие на субстрат и повторяющие его форму. Н е
которые пленочные колонии растут вертикально, образуя пучок тонких ли 
стовидных пластин (рис. 232). Автозооеции бочонковидные, коробчатые и 
яйцевидные. Некоторые автозооиды имеют компенсационный мешок. Вок
руг устья автозооеция имеется губовидный ободок, с чем связано название 
отряда — губоротые.

Гетерозооиды представлены авикуляриями, вибракуляриями, овицеллами 
и другими варианталш. Колонии мономорфные, диморфные и триморфные. От
ряд Cheilostomida предлагают разделить на двенадцать самостоятельных отря
дов. Хейлостомиды — процветающая и разнообразная группа мщанок, широ-
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Рис. 232. Отряд Cheilostomida (J—Q).
а, б — Membranipora (K^-Q): а — внешний вид колонии, б — ряды автозооеций при увеличении; в 

• -M icropora  (К —Q). Обозначения: ав ~  авикулярий; аз — автозооеций; ар — автозооеций с разру
шенной стенкой; мб — органическая стенка (мембрана) автозооеция; ов — овицелла; шп -

конические шипы

мшанок, широко представленная во всех современных морях. В неогене хей- 
лостомиды участвовали в рифообразовании: в Подолии, Молдавии и на Та
манском полуострове известны береговые и барьерные рифы; на Керченс
ком полуострове (Казантип) находился мшанковый атолл. Основными 
рифостроителями были колонии рода Membranipora, по которому рифовые 
известняки называют мембранипоровыми. Юра — современность.

Геохронологическое распространение, появление, расцвет и вымирание 
голоротых мшанок показаны на рис. 233.

Рис. 2.3,1. Схема геохромологического распространения мшанок
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Мшанки в упражнениях и задачах

Морфология, классификация и систематика

Упражнение 1. Составьте схему систематического состава для типа мш а
нок, руководствуясь подобной схемой для простейших.

Упражнение 2. Определите родовую принадлежность данного образца, 
используя ключ для определения и руководствуясь принятой терминологи
ей мшанок (см. рис. 229—232).

Упражнение 3. Нарисуйте и опишите определенный экземпляр на зара
нее оставленном в тетради месте. Покажите на рисунке стрелками основные 
морфологические особенности. Описание дайте по плану, совпадающему с 
признаками, приведенными на лекциях и в учебнике.

Упражнение 4. Составьте диагнозы отрядных категорий, поместив их на 
заранее оставленное в тетради место. Для этого проанализируйте изученные 
роды, а также используйте сведения из справочников и учебников.

Упражнение 5. Составьте сравнительную таблицу для подклассов и от
рядов мшанок в соответствии с признаками, отраженными в табл. 25. Для 
этого используйте результаты упражнения 4, а также сведения, изложенные 
в учебнике и на лекциях.

Таблица 25

Сравнение подклассов и отрядов класса Gymnolaemata

M Признак

Подкласс

Stenolaemata Eurysto-
mata

Отряд

евяэ
'Со&
3
S
H

А-в
•С
§-о■ш

и

л
2
I
О
GU
t
H

Я
2

Во"TSAев
S

ев
3

I
S

£

ев-О
В
В
3S.
t
и

се-О
E
£
оя
J=
и

1 Тип колонии: кустистый, массивный, сет-
чатілй, шіенощіый

2 Форма колонии: желваковидная, спираль
ная, веерообразная, ветвистая и др.

3 Автозооеции: форма, строение, функция

4 Гетерозооеции: форма, строение, функция

5 Степень полиморфизма

б Породообразующая роль

7 Геологический возраст

8 Названия из>'ченных родов
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Геохронология

Упражнение 6. Составьте геохронологическую таблицу распространения 
изученных отрядов мшанок в соответствии с рис. 233.

? Заключительная контрольная

Вариант 1. Ответьте на 5 вопросов, выбрав правильный ответ из четырех 
предложенных.
I. Цистозооеции между автозооециями развиты у рода:

1. Polypora. 2. Membranipora. 3. Archimedes. 4. FistuliporelIa.
II. Когда существовал отряд Cryptostomida?

1 .0 - Т .  2. 0 - Р .  3 . 0 - Q .  4. J - Q .
III. Автозооиды — это:

1. Перегородки внутри ячейки. 2. Особи — родоначальницы колонии.
3. Особи питания. 4. Особи защиты.

IV. Стелющаяся, дихотомически ветвящаяся колония характерна для рода:
1. Stomatopora. 2. Fistuliporella. Ъ.Diplotrypa. 4. Polypora.

V. В неогене основными рифостроителями были мщанки рода:
1. Polypora. 2. Fenestella. 3. Diplotrypa. 4. Membranipora.
Вариант 2 (обратная задача). Составьте самостоятельно по образцу 1-го 

варианта контрольную работу из 5 вопросов, предложив один правильный 
ответ и три неправильных, желательно правдоподобных.

П О Д РАЗД ЕЛ ВТОРИЧНОРОТЫЕ.
SUBDIVISIO DEUTEROSTOMIA

ПодразделDeuierostomia К подразделу Deuterostomia (греч. deuteros —  второй,
Тип Brachiyoda вторичный; stoma — рот) относятся трехслойные жи-

Tun Echinodennala
Тип Pogonophorata вотные, у которых мезодерма закладывается энтеро- 
Tun Hemiehordata цельным путем, бластопор зародыша замыкается и ро- 

Tun Chordata товое отверстие взрослого животного возникает на
другом месте. Скелет обычно внутренний, реже на

ружный. Ниже рассмотрены основные типы: брахиоподы, иглокожие, пого- 
нофораты, полухордовые и хордовые. Тип Brachiopoda отнесен к  вторично
ротым по способу закладки мезодермы, хотя у него сохраняется первичное 
положение ротового отверстия.

Тип Брахиоподы. 
Phylum Brachiopoda

Тип Brachiopoda Общая Характеристика. К типу Brachiopoda (греч, Ьгас -
Kjmcc Inartieulata _  плеЧО; pous, р О Д .П . podos —  Н О Г а) ОТНОСЯТСЯ О Д И -
Класс Ariiculata ночные трехелоиные животные, обитающие на дне 

морских, значительно реже — солоноватоводных и опресненных бассейнов. 
Они имеют раковину, подобную двуетворкам, но плоскость симметрии про
ходит не между створками, а поперек створок через макушки (рис. 234). В 
противоположность левой и правой створкам двустворчатых, у брахиопод 
створки называются брюшная {педальная) и спинная {брахиальная). Размеры

354



Дву створка 
в г

Рис. 234. Положение плоскости симметрии: у брахиопод — поперек створок; 
удвустворок — между створками (Каменная книга, 1997, с изменениями)

раковин изменяются от 0 ,1 до 40 см в длину, средние размеры 3—5 см. Бра- 
хиоподы известны начиная с кембрия и по настоящее время. Число вымер
ших видов (свыше 10 ООО) многократно превышает число современных (око
ло 300).

Внутренняя полость раковины разделена поперечной перегородкой — 
диафрагмой — на две резко неравные части: большую переднюю и меньшую 
заднюю (рис. 235). Передняя часть раковршы выстлана складками мантии и 
поэтому называется мантийной полостью. В ней находится лофофор — две 
спирально свернутые руки с шупальцами. Иногда руки поддерживает опор
ный скелет, получивший название ручной аппарат  и имеюший различное 
строение. В диафрагме у основания рук расположено шелевидное ротовое 
отверстие, к которому вместе с током воды поступает пища, поэтому брахи- 
оподы, подобно двустворкам, являются филыпраторами. У большинства бра
хиопод пищеварительная система оканчивается слепо, у меньшинства име
ется анальное отверстие. Хорошо развита мускульная система; деятельность 
мускулов обеспечивает открывание и закрывание створок, а иногда и неко
торое смещение их относительно друг друга. Отпечатки мускулов сохраня
ются на внутренней стороне створок. От задней части тела отходит ножка, с 
помощью которой брахиоподы прикрепляются к субстрату; иногда ножка от
сутствует. В исключительных случаях ножка резко удлиняется и осуществ
ляет функцию зарывания в грунт.

Рис. 235. Тип Brachiopoda ( 6 —Q)
а — продольный разрез раковины и строение мягкого тела; б, в — взаимодействие мускулов у зам
ковых брахиопод: б — при открывании створок, в — при закрывании створок. Обозначения-, бс — 
брюшная створка; зк — задний край раковины; зо — замочный отросток; л — лофофор; мз — мус
кулы-замыкатели; MO — мускулы-отмыкатели; мп — мантийная полость; н — ножка; пк — перед

ний край раковины; пс — пищеварительная система; сс — спинная створка
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Рис. 236, Схема строения брахиопод.

Ручной аппарат: 1 — крючковидный (кр), 2 — пластиновидный (пр), 3 — спиральный (ср), 4 — 
петлевидный, или лентовидный (лр). Обозначения: а — арея; д — дельтирий; дт — дельтидий; з — 
зубы; згі —зубные пластины; кн — концентричесюіе ребра; рр — радиальные ребра; с — спонди- 

лий; CC — срединная септа; у — ушки; ф — форамен

Мантия выделяет раковину, имеющую известковый, реже хитиновый и 
хитиново-фосфатный состав. Стенка раковины современных брахиопод не
зависимо от состава имеет наружный органический слой — периострак, ко
торый не сохраняется в ископаемом состоянии. Наружная поверхность ра
ковины  гладкая или имеет различную, преимущественно радиальную 
скульптуру. Основные особенности строения створок замковых брахипод 
приведены на рис. 236. Брюшная створка, как правило, крупнее спинной. В 
ней выделяются следующие элементы: под макушкой могут располагаться 
плоская треугольная площадка — арея, треугольное {дельтирий) или круглое 
{форамен) отверстие для ножки. На смычном крае, рядом с отверстием для 
ножки, выступают два зуба. Под ними могут наблюдаться две зубные пласти
ны различной длины. У некоторых брахиопод зубные пластины срастаются 
вместе, образуя спондилий\ от спондилия отходит срединная септа {брюшная 
перегородка). На спинной створке арея и отверстие для ножки присутствуют
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Рис. 237. Эмбриональное развитие замковых брахиопод.
о, б — схема продольного разреза личинки: о — до поворота мантии, б — после поворота мантии 
на 180’; в — личинка Nolosaria nigricans jxo поворота мантии; г — эмбриональная раковина — про- 
тегулум рода Terebralalia после оседания на дно {в — Hoverd, 1985; г — Trealise..., Н.І, 2000). Обо
значения: бс — брюшная створка; гс — головной сегмент; лм — лопасть мантии; нж — ножка; не — 

ножной сегмент; сс — спинная створка; тс — туловищный сегмент; щ — щетинки, или хеты

В исключительных случаях; у многих брахиопод имелся ручной аппарат, к 
которому прикреплялся лофофор — руки. На смычном крае этой створки 
обычно наблюдаются замочный отросток, а также две ямки, куда входят 
зубы брюшной створки (замок), благодаря чему осуществляется жесткое 
смыкание створок.

Принципы классификации и систематика. Наличие или отсутствие замка 
и ручного аппарата в сочетаніш с другими признаками положено в основу раз
деления брахиопод на два класса: Inarticulata — Беззамковые (6 —Q) и A rticu la- 
ta — Замковые (6 —Q). Эмбриональное развитие современных форм проходит 
по нескольким различным направлениям, что делает дискуссионным объеди
нение брахиопод в один тип и тем более деление его на два класса.

Эмбриональное развитие большинства замковых брахиопод протекает 
следующим образом. В яйцевых оболочках формируется личинка, состоящая 
из головного, туловищного и ножного отделов и складки мантии вокруг ту
ловищного отдела (рис. 237). Покинув материнский организм, личинка крат
кий период (примерно 30 часов) не питается, так как у нее отсутствуют ро
товое отверстие и лофофор.

Лишь после оседания на дно и прикрепления ножным отделом проис
ходит кардинальная перестройка, в том числе две обособившиеся лопасти 
мантии (спинная и брюшная) поднимаются на 180°, начинается формирова
ние эмбриональной раковины {протегулум), закладываются ротовое отвер
стие и лофофор (рис. 238).

Эмбриональное развитие беззамковых брахиопод не сопровождается по
воротом мантии. Уже на планктонной стадии личинка питается и у нее име
ется раковинка.
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Рис. 238. Взаимоотношение лофофора и ручного аппарата у современной Terebralalia
tramversa {Atkins, 1959).

а — спинная створка при высоте 8,5 мм и ширине 8,7 мм, на ней между двумя спиралями лофо
фора частично виден ручной аппарат; б — петлевидный ручной аппарат при высоте створки 
12,5 мм, ширине — 13,5 мм. Обозначения: зо — замочный отросток; лф — лофофор; ра — ручной

аппарат

Класс Беззамковые. 
CIassis Inarticulata

Класс InarticuIata
Отряд LinguIida 
Отряд Craniida

Общая характеристика. Для класса Inarticulata (лат. 
in — отрицание; articulus сочленение) характерно; 
1) отсутствие ручного аппарата, зубов, зубных плас

тин; 2 ) преимущественное отсутствие отверстия для ножки, которая обычно 
выходит между створками, иногда образуя на них желобок; 3) состав рако- 
врты хитиново-фосфатный или известковый; 4) на внутренней поверхнос
ти имеется сложная система отпечатков мускулов, кровеносной и половой 
систем; 5) пищеварительная система сквозная; имеется ротовое и анальное 
отверстия; 6) в эмбриогенезе не прослеживается разворот мантии, и рако
винка присутствует уже на эмбриональной стадии.

Форма створок беззамковых брахиопод разнообразная: округло-линзовид
ная, удлиненно-язычковидная или лопатовидная, округло-четырехугольная. 
Размеры створок варьируют от почти равных до резко неравных. Соотноше
ние створок двояковыпуклое или плосковыпуклое. Наружная поверхность 
гладкая, реже несет различную скульптуру.

На внутренней поверхности створок беззамковых брахиопод наблюда
ются многочисленные отпечатки. Часть из них представляет собой отпечат
ки мускулов, открывающих и закрывающих раковину, смещающих створки 
относительно друг друга либо управляющих ногой. Такие отпечатки имеют 
округлую или овальную форму. Другая часть отпечатков — разнообразно раз
ветвленные желобки и валики — относится к кровеносной системе; обычно 
их называют системой мантийных каналов. Третья группа отпечатков, по-
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Отряд Lingulida

Рис. 239. Отрад Lingulida ( G - Q ) .
а—г — LinguJa (S—Q): а — спинная створка снаружи, б, в — стенка раковины: б — поперечный, 
в — продольный разрез, г — схема образа жизни; д — зарывание лингулид; е—з — OboIus (G j-O ,): 
е — внешний вид, ж ,з — схема расположения различных отпечатков на внутренней стороне брюш
ной (ж) и спинной (з) створок (о — Treatise..., Н, 1965; д — Thayer, SteeI-Petrovic, 1975; ж, з — Ос
новы палеонтологии, 7, I960). Обозначения: вб —васкулярные боковые отпечатки (? отпечатки кро
веносной системы); вм — васкулярные срединные отпечатки (? отпечатки половой системы); жб — 
желобок для ножки; ла — ложная арея; нг — нога; ом — отпечатки мускулов; ос — органический 

слой; с — сифоны; фс — фосфатный слой

видимому, связана с половой системой. Она представлена удлиненными 
крупными желобками или валиками, находящимися в средней части пере
днего края раковины.

Хитиново-фосфатные раковины, характерные для отряда Lingulida, у со
временных форм являются двухслойными. Наружный органический слой 
(периострак) сложен тонкими слоями хитина и протеина. Внутренний, ос
новной слой, представляет собой чередование минеральных (фосфат каль- 
щія) и органических (хитин и протеин) полос, которые располагаются па
раллельно поверхности створок (рис. 239). У современных известковых
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беззамковых брахиопод стенка трехслойная: наружный органический пери- 
острак в основном состоит из протеина, средний слой тонкий, пористый, из
вестковый, а внутренний с органической основой и известковыми фибрами. 
Брюшная и спинная створки могут отличаться по микроструктуре.

Принципы классификации и систематика. В классе Inarticulata традици
онно на основании химического состава и строения раковины выделяли от
4 до 6 отрядов. Сравнительно-морфологические и биохимические исследо
вания беззамковых брахиопод выявили необходимость подразделения этого 
класса на два подкласса: Lingulata и Craniata, включающие несколько отря
дов. У первого из них раковина хитиново-фосфатная и присутствует ножка, 
у второго раковина известковая, а ножка отсутствует.

Наибольшее стратиграфическое значение беззамковые брахиоподы име
ют для кембрия и ордовика; в целом класс суш,ествует с кембрия по настоя
щее время. Ниже рассмотрены два наиболее известных отряда: Lingulida (6 — 
Q) и Craniida (О—Q).

Отряд Lingulida (лат. Iingula — язычок) охватывает хитиновых и хитино- 
во-фосфатных беззамковых брахиопод, имеющих удлиненно-язычковидную 
или округло-линзовидную раковину (рис. 239). Цвет раковин от коричнево
го (род Lingula) до почти черного (род Obolus) обусловлен в первом случае 
повышенным содержанием хитина, а во втором фосфатов. Створки равных 
или почти равных размеров, гладкие или с тонкими концентрическими и ра
диальными струйками. Сложная мускульная система, насчитывающая до ше
сти пар мускулов, отражается в виде отпечатков на внутренней поверхности 
створок. Она выполняет функции открывания и закрывания раковины и не
которого скольженші створок относительно друг друга. На внутренней по
верхности иногда четко распознаются отпечатки кровеносной и, возможно, 
половой систем. Ножка проходит между створками, отчего в примакушеч- 
ной части образуется желобок. С  помощью ножки лингулиды прикрепляют
ся к дну либо зарываются в грунт и могут перемещаться в нем (рис. 239). Кем
брий — современность.

Отряд Craniida (греч. сгапіоп — череп) объединяет беззамковых извест
ковых брахиопод, имеющих округло-четырехугольную форму раковины 
(рис. 240). Створки конические неравных размеров: спинная створка низко
коническая, более выпуклая, чем брюшная. Отпечатки мускулов создают

Отряд Craniida
O M

а б ®

Рис. 240. Отряд Craniida (О—Q).
]—в ~ Crania (K.-Q): а -  брюшная створка изнутри, б — спинная створка изнутри, в — прижиз
ненное положение (а, б Tivalise..., Н, 1965). Обозначения-, л — лимб; ом — отпечаток мускула
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рисунок, напоминающий череп, что и определило название отряда. На внут
ренней поверхности вдоль края створок имеется уплощенная полоса — лимб. 
Ножка отсутствует, кранииды цементируются к дну макушкой спинной 
створки. Ордовик — современность.

Образ жизни и условия существования. Большинство беззамковых брахи
опод прикрепляется к субстрату ножкой или цементацией. В отличие от них 
представители рода Lingula зарываются в грунт, обитая в песчаных или гли
нистых осадках и образуя норки, иногда сохраняющиеся в ископаемом со
стоянии. Tрадиционно считалось, что зарьшание осуществляется с помощью 
длинной ножки. Наблюдения над современной лингулидной формой Glottidia 
pyramidata показали, что животное зарывается в грунт передним концом ра
ковины, делая и-образныеходы (Thayer, Steel-Petrovic, 1975). Современные 
виды рода Lingula характерны преимущественно для литоральной зоны теп
ловодных бассейнов, но могут встречаться и на глубинах до 40—100 м. Они 
вьщерживают значительное опреснение и загрязнение воды.

Породообразующая роль и геологическое значение. Некоторые ордовикс
кие представители рода OboIussA. образуют массовые скопления, за что со
держащие их породы получили название оболовых песчаников. В Прибал
тике и Ленинградской обл. оболовые песчаники разрабатывают на фосфор. 
Это практически единственный случай, когда скопления брахиопод исполь
зуют как полезное ископаемое.

Класс Замковые. 
Classis Articulata

КлассArtkuiaia Общая Характеристика. Для класса Articulata (лат.
Подкласс OHhaia articulus — сочленение) характерны: 1) различное раз-

ОтрТдк^ш'пеМа ^«тие зубов, зубныхпластин, иногдасрастающихся в
Отряд RhynchoneiHda спондилий; 2) присутствие, как правило, ручного ап-

Подкласс Sirophomenata парата, иногда наблюдаются следы прикрепления рук;
Отряд Strophomenida 3) раковина имеет известковый состав; 4) ножка (при

Omld ̂ d u c m  наличии) выходит через специальное отверстие (круг-
Hi^Lacc Spiriferata ^ое ИЛИ треугольное); р) отпечатки мускулов, кровенос-

ОтрядAtrypida НОЙ И ПОЛОВОЙ систем имеются, НО выражены иначе.
Отряд Spirifirida иногда менее сложно, чем у беззамковых брахиопод;
Ompndmyndida пищеварительная система слепая, анальное отвер-

Подкласс Terebratulata ^
Отряд Terebraiuiida ^тие отсугствует; 7) эмбриональное развитие протека

ет с разворотом мантии на 180°, а образование рако
винки начинается после оседания личинки на дно.

Раковины замковых брахиопод известковые, двухслойные, содержащие 
от 94,6 до 98,6% карбоната кальция. Выделяется более тонкий наружный 
слой, в котором кристаллы кальцита располагаются перпендикулярно повер
хности створки. Внутренний слой заметно толще, а слагающие его тонкие 
«кальцитовые волокна» — фибры ориентированы под небольшим углом. Толь
ко у современных форм в стенке раковины насчитываются три слоя: допол
нительно к двум известковым слоям присутствует органический периострак, 
в составе которого имеется протеин, но отсутствует хитин.

Формирование стенки раковины показано на рис. 241. Мантия выстла
на двумя слоями эпителия — наружным и внутренним. Поверхность наруж-
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Рис. 241. Схема образования раковины брахиопод и типы строения стенки.
а — схематический разрез краевой части мантии и раковины; б—г — типы стенки: 6 — сплошігоіі, 
в — пористый, г — ложнопористый (а — Основы палеонтолигии, 7, I960; б—г — Палеонтология бес
позвоночных, 1962). Обозначения-, вм — внутренняя лопасть мантии; вс — внутренний (вторичный) 
известковый (волокнистый) слой; кл — каналы; мя — мантийная ямка; нм — наружная лопасть 

мантии; пр — периострак; пс — наружный (первичный) известковый слой; тл — талеолы

ного эпителия выделяет внутренний известковый слой, который продолжа
ет нарастать в течение жизни животного и поэтому утолщается. Наружный 
известковый слой формируется только в результате деятельности краевого 
участка наружного эпителия, что и определяет его меньшую толщину. Тон
кий периострак перекрывает сверху наружный слой и подгибается до ман
тийной ямки.

По строению известковых слоев выделяются три типа стенки: сплошная, 
пористая и ложнопористая. Сплошная стенка характерна для большинства 
замковых брахиопод, в том числе для современных ринхонеллид. В порис
той стенке имеются мельчайшие каналы, в которые заходил эпителий ман
тии. Ложнопористая стенка характеризуется наличием таяеол — тонких стер
женьков, обусловленных иным расположением кристаллов на этих участках.

Форма створок может быть округло-линзовидной, шаровидной, утол
щенно-язычковидной, пластинчатой, округленно-треугольной и четыреху
гольной, полусферической, чашевидной, конической. Створки неравные, 
брюшная обычно крупнее спинной, с более резко выраженной макушкой. 
Соотношение створок разнообразное; двояковыпуклое, плоско-выпуклое, 
выпукло-плоское, вогнуто-выпуклое, плоскоконическое (первое слово отно
сится к спинной створке, второе — к брюшной).

Встречаются створки, изогнутые в срединной плоскости, образуя синус 
и седло. Синус — прогибание брюшной створки в виде треугольной борозды, 
расширяющейся от макушки к краю створки (см. рис. 249). Седло — соответ
ствующее возвьшіение спинной створки. Наличие синуса и седла способство
вало обособлению трех полузамкнутых токов воды: двух входящих и одного 
выходящего.

Наружная поверхность створок гладкая (есть только линии и морщины 
роста) или скульптированная радиальными и концентрическими ребрами, 
складками, шипами, чешуями, бугорками и иногда их сочетанием.

Брюшная и спинная створки отличаются несколькими признаками. Для 
брюшной створки характерны: более загнутая макушка; обычно имеются 
два зуба; могут присутствовать зубные пластины, при их срастании возни
кает спондилий; иногда наблюдается синус. У спинной створки макушка 
выражена слабее; обычно имеются две ямки для зубов и замочный отрос
ток; присутствует ручной аппарат четырех типов (крючковидный, пласти
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новидный, спиральный, петлевидный) или имеются следы прикрепления 
рук, может наблюдаться седло.

Через отверстие в брюшной створке выходила ножка, хотя у наиболее 
примитивных форм (род Clitambonites) подобное отверстие наблюдалось и на 
спинной створке. Треугольное отверстие в брюшной створке получило на
звание дельтирий, а в спинной — нототирий. Нототирий имел треугольную 
форму, по мере роста раковины он обычно зарастал одной пластинкой, на
званной хшіидий. Подобным образом треугольный дельтирий мог полностью 
закрываться единой пластинкой — дельтидием. Чаще зарастание дельтирия 
одной или двумя пластинками было неполным и возникало круглое отвер
стие — форамен. Таким образом, форма отверстия соответственно менялась 
от ромбовидной к треугольной и округлой.

Принципы классификации и систематика. Среди замковых брахиопод вы
деляют свыше 10 отрядов. Основными критериями для этого являются тип 
ручного аппарата, соотношение створок, форма отверстия для ножки и стро
ение зубных пластин. Некоторые авторы предлагают использовать тип руч
ного аппарата для вьщеления четырех подклассов: Strophomenata, Orthata, 
Spiriferata и Terebratulata.

Подкласс Orthata характеризуется наличием плосковыпуклых, вогнуто- 
вьтуклых или двояковыпуклых раковин; ручной аппарат крючковидный, ва
ликовидный или пластиновидный; отверстие для ножки ромбовидное, тре
угольное, округлое, иногда зарастющее с возрастом. К этому подклассу 
относятся отряды: Orthida, Pentamerida, RhynchoneHida. Кембрий — совре
менность.

Отряд Orthida (греч. orthos — прямой, здесь: прямой смычный край) 
включает наиболее примитивных замковых брахиопод (рис. 242). Раковина 
двояковыпуклая, плосковыпуклая и вогнуто-вьптуклая, т.е. от почти равно
створчатой до резко неравностворчатой, с ареями на одной или обеих створ
ках. Форма створок от округло-линзовидной до четырехугольно-чашевидной. 
Скульптура радиальная, концентрическая и сетчатая. Отверстие для ножки 
ромбовидное (нототирий+дельтирий), треугольное (дельтирий) или округ
лое (форамен). Ромбовидное отверстие с возрастом закрывают пластинки; 
хилидий на спинной створке и дельтидий на брюшной створке. Имеются 
сросшиеся зубные пластины — спондилий. Иногда присутствует замочный 
отросток. Ручной аппарат в виде небольших валиков. Кембрий — пермь.

Отряд Pentamerida (греч. pente — пять; meros — часть) охватывает брахи
опод, имеющих двояковьтуклые, обычно сильно вздутые раковины 
(рис. 243). Створки гладкие или с радиальными ребрами, могут присутство
вать небольшие синус и седло. Отверстие для ножки с возрастом зарастает. 
Брюшная створка несет два зуба. Отличительной чертой отряда является хо
рошо развитый спондіщій. Он состоит из двух длинных зубных пластин, ко
торые на всем протяжении вдоль своего нижнего края срастаются как между 
собой, так и со срединной септой, т.е. брюшной перегородкой. В результате 
спондилий оказывается приподнят над поверхностью створки на срединной 
септе. Нередко раковина раскалывается по плоскости симметрии вдоль сре
динной септы и одной из зубных пластин (рис. 243, е). Приподнятый спон
дилий служил, видимо, местом прикрепления мускулов, сокращая расстоя
ние между створками. Пластиновидный ручной аппарат состоит из двух 
длинных, почти параллельных пластин. Иногда раковины рода Pentamerus и
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Отряд Orthida

Рис. 242. Отряд Orthida (G—Р).
а—в - Orthis (О, j): а — вид сбоку, б — брюшная створка изнутри, в — спинная створка изнутри; 
г  ~~ схема валиковидного ручного аппарата; д—з — CHtambonites (О , )̂: д — спинная створка сна
ружи, е — брюшная створка изнутри, ж — вид со стороны ареи, з — образ жизни. Обозначения. 
ар — арея; бс — брюшная створка; дп — дельтидий; дт — дельтирий; зб — зубы; зо ~  замочный 
отросток; ра — ручной аппарат; рр — радиальные ребра; сп — спочдилий; ср — срединная септа; 

CC — спинная створка; ф — форамен; х — хилидий

Отряд Pentamerida

Рис. 243. Отряд Pentamerida (C ^ -D ).
а—в — Peritarnerus (S): а — схематичесюій поперечный разрез перпендикулярно створкам, б — вид 
со стороны брюшной створки, в — вид со стороны спинной створки; г, д — Conchidiurn (S): г — 
вид со стороны брюшной створки, д — вид сбоку; е ~  продольный скол через раковину (б—д — 
Treatise.... Н, I96S). Обозначения: бс — брюшная створка; зп — зубная пластина; ср — средин

ная септа; сс -  спинная створка
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Отряд Rhynchonellida

ф  CH

Рис. 244. Отряд Rhynchonellida (O ^-Q ).
а—в — Ladogia (D^,); а — вид со стороны макушек, б — вид сбоку, в — вид со стороны переднего 
края; г , д — Russirhynchia (J,): г — вид со стороны макушек, д — вид со стороны переднего края; 
е — схема крючковидного ручного аппарата; ж  — схема расположения отпечатков у рода Se- 
plaliphoiia (а—в — Treatise..., Н, І9 6 5 ;г,д — Основы палеонтологии, 7 ,1960). Обозначения: б с — брюш
ная створка; ок — отпечатки кровеносной системы; ом — отпечатки мускулов; оп — отпечатки 

половой системы; сд — седло; сн — синус; сс — спинная створка; ф — форамен

Отряд Strophomenida
ар

Рис. 245. Отряд Strophomenida (О—J,).
а—е — Strophomena (O^-S): а — спинная створка снаружи, б — брюшная створка изнутри, в — 
спинная створка изнутри {Treatise..., Н, 1965). Обозначения-, ар — арея; зо — замочный отросток;

ср — срединная септа

близких ему родов образовывали массовые скопления, приведшие к возник
новению пентамеровых известнііков. Средний кембрий — девон.

Отряд RhynchoneUida (греч. rhynchos — клюв; еііа — уменьшительное 
окончание) охватывает замковых брахиопод, у которых резко выражены си
нус и седло (рис. 244). Скульптура радиальная, тонкая или грубая, реже ра- 
коврша гладкая. Смыкание створок гладкое или зубчатое. В брюшной створ
ке имеются форамен, два зуба, обычно короткие зубные пластины. Спинная 
створка с двумя зубными ямками, срединной септой и ручным аппаратом в 
виде двух крючковвдных образований. Средний ордовик — современность.

365



Подкласс Strophomenata отличают вогнуто-выпуклые раковины; как пра
вило, имелась арея и отсутствовал известковый ручной аппарат. У строфо- 
менат нередко редуцировалась ножка, они свободно лежалинадне либо фик
сировались с помощью игл, а некоторые непосредственно цементировались 
к субстрату. К этому подклассу относятся отряды: Strophomenida, Chonetida, 
Productida. Ордовик — ранняя юра.

Отряд Strophomenida (греч. strophes — согнутый, скорчившийся; тепе, 
род.п. menos — месяц) охватьшает плосковыпуклые или слабодвояковыпук
лые раковины, реже выпукло-вогнутые, имеющие прямой смычный край 
и низкие ареи на обеих створках (рис. 245). Стенка ложнопористая. Скуль
птура радиальная. Зубные пластины имеются. У некоторых форм был фора- 
мен, у большинства отверстие для ножки закрывается пластинками с обра
зованием хилидия и дельтидия. Ручной аппарат отсутствует или зачаточный. 
Замочный отросток простой или сложный. Ордовик — ранняя юра.

Отряд Chonetida (лат. скопе — чашка) объемлет плосковьтуклые, вытя
нутые в ширину раковины с длинным прямым смычным краем и слабо выс
тупающими макушками (рис. 246). Ареи на обеих створках. Стенка ложно
пористая . Скульптура в виде тонких радиальных ребер, вдоль замочного края 
ареи брюшной створки располагались косо ориентированные шипики. 
Брюшная створка с узкой ареей, дельтирием и двумя пластинчатыми зуба
ми. Спинная створка с отчетливым замочным отростком, слабо выступаю
щей срединной септой и следами прикрепления рук. На ранних стадиях хо- 
нетиды прикреплялись ножкой, а на более поздних сйободно лежали на 
мягких грунтах. Иглы выполняли поддерживающую роль. Поздний ордо
вик — пермь.

Отряд Productida (лат. productus — продолженный, удлиненный) вклю
чает палеозойских брахиопод (рис. 247), у которых раковина вогнуто-выпук
лая, плосковьшуклая, плоскоконическая. Стенка ложнопористая. Разнооб
разная скульптура в виде концентрических морщин, радиальных ребер и 
складок, игл и шипов. Створки резко неравные: брюшная — от выпуклой до 
конической, спинная — от плоской до вогнутой. Передние края створок не
редко коленчато-изогнуты и сильно вьггянуіы с образованием шлейфа. От
верстие для ножки и зубы отсутствуют, хотя у наиболее древних продуктид 
имелись два зуба и две зубные пластинки. У более молодых форм на брюш
ной створке наблюдаются только отпечатки мускулов. На спинной створке

Отряд Chonetida
30 ср

Рис. 246. Отряд Chonetida (О ,—Р).
а — Chonetess. Iato (D—Р), брюшная створка снаружи; б, в — Rugosochoneies {С )̂: б — спинная створ
ка изнутри, в — брюшная створка изнутри (б, в — Treatise.., Н, I96S). Обозначения, ар — арея; дт — 

дельтирий; зо — замочный отросток; ср — срединная септа
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Отряд Productida

Рис. 247. Отряд Productida (D —Р).
а, б — Gigantoproductus (Cj); а — брюшная створка снаружи, б — спинная створка изнутри; в—д — 
Pnductus (С): в — брюшная створка снаружи, г — спинная створка изнутри, д — схема взаимоот
ношения брюшной и спинной створок; с, ж — Aulosteges (P), брюшная створка: е — снаружи, ж — 
со стороны ареи; з — Riehthofenia (P), брюшная створка с частично обломанным поверхностным 
слоем (в — Treatise..., Н, 1965;а, б,г—ж — Оеновыпалеонтологии, 7, I960; з — Циттель, 1934). Обо
значения: ар — арея; бс — брюшная створка; дп — дельтидий; дф — диафрагма; зо — замочный 
отросток; OM — отпечаток мускула; ор — следы прирастания рук; пс — покровный слой; рк — руч

ные конусы; ср — срединная септа; сс — спинная створка; ш — шлейф

хорошо выражен замочный отросток, видны два отпечатка мускулов-замы- 
кателей и два крючковвдных отпечатка — следы прирастания мягких рук.

Представители рода Productus и близких ему родов свободно лежали на 
дне, опираясь на иглы, которые препятствовали погружению в ил. С таким 
образом жизни связано возникновение шлейфа как преграды против про
никновения в раковину осадка. На ранних стадиях продуктиды, видимо, при
креплялись с помощью ножки.

Специализированный образ жизни вели представители пермского рода 
Richthofenia, прирастая к дну макушкой брюшной створки и примакушечны-
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Отряд Atrypida

Рис. 248. Отряд Atrypida (O ^-D ).
а—в — Atrypa (S—D): а — вид сбоку, б — брюшная створка снаружи, в — схема строения ручного 
■аппаратл^а, б — Палеонтология беспозвоночных, 1962; в — Основы палеонтологии, 7, I960). Обозна

чения: бс — брюшная створка; ра — ручной аппарат; сс — спинная створка; ф — форамен

MH иглами. Не исключено, что ручной аппарат и руки отсутствовали. Ток 
воды в раковину, возможно, создавался за счет ритмичного движения спин
ной створки с помощью мускулов. Губчатый слой, расположенный выше 
спинной створки, выполнял роль своеобразного фильтра. Нередко рихтхо- 
фении поселялись группами, при этом раковины иногда срастались друг с 
другом, что могло приводить к искажению формы. Девон — пермь, расцвет 
в карбоне и перми.

Подкласс Spinferata — относящиеся к нему брахиоподы имеют двояко
выпуклые раковины; ареи развиты различно; ручной аппарат спиральный; 
отверстие для ножки треугольное или круглое. Прикреплялись к дну с помо
щью ножки либо свободно лежали на дне. К этому подклассу относятся три 
отряда: Atrypida, Spiriferida, Athyridida. Средний ордовик — юра.

Отряд Atrypida (греч. а — отрицание; trypa — отверстие) объемлет брахи
опод с необычным соотношением створок: спинная более выпуклая, чем 
брюшная (рис. 248). Это определено тем, что ручной аппарат образован дву
мя спиральными конусами, обращенными в сторону спинной створки, а ос
нованием в сторону брюшной. Стенка сплошная или пористая. Скульптура 
сетчатая, образованная сочетанием радиальных и концентрических ребер. 
Отверстие для ножки — небольшой слабо заметный форамен под макушкой 
брюшной створки. Средний ордовик — девон.

Отряд Spiriferida (лат. spira — изгиб, здесь спираль; fero  — нести) вклю
чает брахиопод, имеющих ручной аппарат в виде двух спиральных конусов, 
вершины которых обращены в стороны (рис. 249). Раковина двояковыпук
лая от окрутло-линзовидной до удлиненно-треугольной формы. Боковые 
концы створок могут вытягиваться вдоль смычного края, образуя ушки. 
Скульптура радиальная, от слабой до резкой. Различно развиты синус и сед
ло. Брюшная створка имеет арею, треугольное отверстие для ножки — дель- 
тирий, два зуба и две хорошо развитие зубные пластины.

Спирифериды прикреплялись к дну с помощью ножки. Арея скорее всего 
была расположена параллельно поверхности дна. Ножка, выходя через дель- 
тирий, возможно, разделялась на две расходившиеся в стороны части, кото
рые располагались на арее. Не исключено, что по краям ареи ножка для бо
лее плотного прикрепления к субстрату могла разветвляться. Крупное
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Отряд Spiriferida

Рис. 249. Отряд Spiriferida (O ^-J,).
а ,б  Cyilospirifer(D^—C ^\ а — вид со стороны спинной створки, б — вид с переднего края; в—е — 
Choristiles (C-P,): в — брюшная створка изнутри, г — брюшная створка снаружи, д — вид со сторо
ны макушек, е предполагаемый образ жизни; ж — схема ручного аппарата (а—д — Основы па- 
леонтологии, 7, I960; е — Иванова, 1949). Обозначения: ар — арея; бс — брюшная створка; дт •— дель- 
тирий; зб — зубы; зк — зубчатый смычный край; зп — зубные пластины; сд — седло; сн — 

синус; CC — спинная створка; уш — ушки; юм — югум

треугольное отверстие спириферид можно интерпретировать по-иному. Воз
можно, они обладали длинной упругой ножкой, которая разветвлялась и за- 
якоривалась в грунт либо закреплялась на грунте, а животное было несколь
ко приподнято над дном. Средний ордовик — ранняя юра.

Отряд Athyridida (греч. а — отрицание; thyris — маленькая дверь, щит) 
включает раковины двояковыпуклые, линзовидно-овальной формы. Руч
ной аппарат спиральный, между спиралями имеется сложная система до
полнительных соединительных перемычек — югум (рис. 250). Скульптура 
концентрическая. Отверстие для ножки — форамен. Отряд Athyridida по
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Отряд Athyridida
ЮМ

Рис. 250. Отряд Athyridida (O^-J).
о, б — Athyris (D—С(): а — вид со стороны спинной створки, б — спинная створка изнутри {а,б — 
Давиташвили, 1949). Обозначения-, ра — спиральный ручной аппарат; ф — форамен; юм — югум

строению спирального ручного аппарата приближается к отряду Spiriferida. 
Средний ордовик — юра.

Подкласс Terebratulata включает один отряд Terebratulida, отличающий
ся от других подклассов в первую очередь строением лентовидного ручного 
аппарата. Девон — современность.

Отряд Terebratulida (лат. terebratus — просверленный) охватывает рако
вины двояковьтуклые, овально-линзовидной формы, гладкие или с ради
альными складками в передней части (рис. 251). Иногда раковина разделена 
на две лопасти, при сближении и соприкосновении передних частей кото
рых возникает сквозное отверстие в центре раковины. Могут присутствовать 
синус и седло. Брюшная створка несет форамен, два зуба, а ршогда и две ко
роткие зубные пластины. В спинной створке развит лентовидный (или пет
левидный) ручной аппарат различной сложности. Представители отряда при
крепляются к дну при помощи ножки, обитая в бассейнах нормальной 
солёности. Девон — современность.

Образ жизни и условия существования. Замковые брахиоподы ведут бен- 
тосный образ жизни: большинство на протяжении всей жизни прикрепля
лось ножкой к твердым грунтам, другие с возрастом утрачивали ножку и сво
бодно лежали на грунте, нередко под тяжестью тела частично погружаясь в 
него, некоторые брахиоподы прикреплялись к дну цементацией (рис. 252).

Геологическая история. Наиболее примитивные замковые брахиоподы — 
ортрщы (6 -Р ) , появившиеся в раннем кембрии, имели ручной агтарат в виде 
небольших валиков, а у некоторых присутствовал спондияий (рис. 253). Они 
явились исходной группой, от которой вело начало большинство других от
рядов. В среднем кембрии возникли пентамериды (б^—D), просуществовав
шие до девона, характеризующиеся птертрофированным развитием спон- 
дилия. Большинство отрядов замковых брахиопод появилось в ордовике: 
строфомениды (О—J,), спирифериды (O ^-J,), атрипиды (O ^-D ), ринхонел- 
лиды (O j-Q ), атиридиды (O ^-J), хонетиды (O j-P ). В морфологическом пла
не ордовик — время появления всех отрядов брахиопод со спиральным ти
пом ручного аппарата. Кроме того, к этому периоду приурочено 
возникновение отрядов, не имеющих аппарата ручных поддержек, но с
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Отряд Terebratulida

pa

Рис. 251. Отряд Terebratulida (D —Q).
а—в — Slritigocepliatus (Dj): а — вид сбоку, б — вид со стороны спинной створки, в — спинная створ
ка изнутри, виден лентовидный ручной аппарат; г—е — Terebratula s. Iato (P-N): г — вид сбоку, д —  

вид со стороны спинной створки, е — петлевидный ручной аппарат; ж  — Pygope (J,—К,), вид со 
стороны спинной створки; з  — прижизненное положение современных теребратулид (а—s —Диот- 
т&іь, 1934: ж — Основы палеонтологии, 7, 1960; з — Жизнь животных, 1, 1968). Обозначения: бс — 
брюшная створка; зо — замочный отросток; ра — ручной аппарат; сс — спинная створка; ф —

форамен
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Рис. 252. Образ жизни брахиопод
Бентос: а — зарывающийся; б, в — полупотруженный {б — свободнолежащий, в — прикрепляю
щийся ножкой); г — прикрепляющийся цементацией; д—ж — прикрепляющийся ножкой, з — 

прикрепляющийся цементацией и корнеподобными выростами

Рис. 253. Схема геохронологического распространения брахиопод
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фиксированными следами прирастания рук (строфомениды и хонетиды). 
Новый отряд с крючковидным типом ручного аппарата — ринхонеллиды, 
отделившийся благодаря развитию резко выраженных синуса и седла. В де
воне от хонетид произошли продуктиды (D—Р), отличающиеся от них от
сутствием отверстия для ножки, разнообразной скульптурой и радиальны
ми иглами на отдельных участках или на всей поверхности брюшной створки 
при резком возрастании ее вздутости. В девонском периоде появился и пос
ледний отряд замковых брахиопод — теребратулиды (D—Q), у которых сфор
мировался петлевидный или лентовидный ручной аппарат. В современных 
морях из всего палеозойского многообразия замковых брахиопод остались 
только ринхонеллиды и теребратулиды.

Породообразующая роль и геологическое значение. В палеозое брахиопо- 
ды обитали на мелководье, в мезозое и кайнозое основные экологические 
ниши, ранее занятые брахиоподами, освоили двустворчатые моллюски, по
степенно вытеснив брахиопод. Палеозойские брахиоподы нередко поселя
лись группами, образовывали заросли, банки. Они были рифолюбами и уча
ствовали в образовании органогенных построек. В дальнейшем это привело 
к формированию брахиоподовых известняков, особенно широко распрост
раненных в силуре, девоне, карбоне и перми.

Замковые брахиоподы имеют большое стратиграфическое значение для 
расчленения и корреляции прежде всего палеозойских отложений. Кроме 
того, по ассоциациям брахиопод в палеозойскріх бассейнах установлены оп
ределенные батиметрические зоны в литорали и сублиторали.

Брахиоподы в упражнениях и задачах

Морфология, классификация и систематика

Упражнение I. Составьте схему систематического состава типа 
Brachiopoda подобно схеме 3 для простейших. Справа укажите классифика
ционные признаки, на которых основано деление типа на классы и классов 
на отряды.

Упражнение 2. Определите родовую принадлежность данного экземпля
ра, используя ключ для определения и объяснение основных морфологичес
ких признаков брахиопод (см. рис. 235 и 236).

Упражнение 3. Зарисуйте и опишите определенный экземпляр на зара
нее оставленном в тетради месте. На рисунке покажите основные морфоло
гические признаки: соотношение створок, скульптуру, особенности внутрен
него строения брюшной и спинной створок и за счет этого сократите 
текстовое описание. Дополнительное описание дайте в соответствии с при
знаками, отображенными на рис. 236.

Упражнение 4. Впишите изученные роды замковых брахиопод в соответ
ствующие типы раковин, руководствуясь схемой 19.

Упражнение 5. Составьте диагнозы надродовых категорий, поместив их 
на заранее оставленное место в тетради. Для этого проанализируйте изу
ченные роды, а также привлеките материал, изложенный в учебнике и на 
лекциях.

Упражнение 6. Составьте сравнительную таблицу отрядов замковых бра
хиопод (класс Articulata) в соответствии с признаками, приведенными 
в табл. 26. Для этого используйте результаты упражнений 4, 5 и материал, 
изложенный в учебнике и на лекциях.
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Схема 19
Строение изученных родов замковых брахиопод

Отряд



Сравнение отрядов класса Articulata
Таблица 26

№ Признак

я
!2
t
О

ѣ
О
■S

I
I

•с

Соотношение створок: двояковыпук
лые, плосковыпуклые и др.

Синус и седло: отсутствуют или име
ются, степень развития

Брюшная створка 
а — отверстие дня ножки: отсутст

вует или имеются дельтирий, фо- 
рамен

б — зубы; отсутствуют или имеются 
в — наличие зубных пластин или 

спондилия
Спинная створка 

а — ручной аппарат 
б — следы прикрепления рук 
в — замочный отросток

Среда обитания и образ жизни

Г еологический возраст
Названия изученных родов

Примечание. Ответы на пункты № 1, 3, 4 желательно дополнить схематическими рисунками.

Упражнение 7. Составьте самостоятельно ключи для определения изу
ченных родов замковых брахиопод. Для этого проанализируйте основные 
морфологические признаки (см. рис. 236) и сравнительную таблицу отря
дов замковых брахиопод (упр. 6).

Среда обитания и образ жизни

Упражнение 8. Проанализируйте рис. 252, отражающий основные эко
логические группировки брахиопод, а также описание изученных отрядов 
и родов. Охарактеризуйте разнообразие образа жизни брахиопод и допол
ните сравнительную таблицу отрядов полученными сведениями об образе 
жизни (см. упр. 6).

Упражнение 9. По результатам предыдущего упражнения составьте тек
стовую схему, отражающую образ жизни и среду обитания брахиопод, сгруп
пировав изученные вами роды по основным экологическим группировкам.

Эволюция

Упражнение 10. Проанализируйте типы ручного аппарата изученных ро
дов и отрядов и охарактеризуйте специфику, время становления и возмож
ные связи между ними.
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Зоологическая номенклатура

Упражнение 11. Встречен вид Choristites mosquensis Fischer. Покажите 
его место в царстве животных, указав все промежуточные таксономичес
кие единицы и вписав их названия. Поясните, чем название вида отли
чается от названий более высоких таксонов.

Упражнение 12. Какие из изученных вами родов и видов были установ
лены нашими соотечественниками. Поясните происхождение родовых и ви
довых названий.

Геохронология

Упражнение 13. Составьте геохронологическую таблицу распространения 
изученных отрядов замковых и беззамковых брахиопод в соответствии с рис. 
253. Для каждого изученного отряда покажите интервал распространения и 
отразите время появления брахиопод с различными типами ручного аппара
та.

Упражнение 14. Определите возраст ископаемых по комплексу брахио
под, встреченных совместно. Заключение о возрасте дается на основе ана
лиза геохронологического распространения каждой формы и установления 
интервала их совместного существования.

Вариант 1. Встречены отряды: Orthida, Productida, Spjjiferida, Pentamerida. 
Вариант 2. Встречены роды: Lingula, Conchidium, Leptaena, Camarotoechia. 
Сначала определите интервал существования каждого отряда и рода по 

учебнику, а затем сделайте заключение о возрасте.
7
- Заключительная контрольная

Вариант 1. Ответьте на 10 вопросов, выбрав правильный ответ из четы
рех предложенных.
I. Какой род имеет хитиново-фосфатную раковину?

1. Lingula. 2. Stringoeephalus. 3. Conehidium. 4. Crania.
II. Какой отряд имеет ручной аппарат в виде конусов, обращенных верши
нами к спинной створке?

1. Spiriferida. 2. Terebratulida. 3. RhynchoneIlida. 4. Atrypida.
III. Когда существовал отряд Productida?

I .O 3- J , .  2. D -P .  3 .0 - Т .  4. C -D .
IV. Что такое спондилий?

1. Срастание зубных пластин и слияние их со срединной септой. 2. Сра
стание зубов. 3. Поддержка для лофофора. 4. Срастание дельтидиальных 
пластинок.

V. Когда появились брахиоподы со спиральным типом py^шoгo аппарата?
I.S . 2 .0 .  З.С . 4 .D .

VI. У какого отряда раковина двояковыпуклая?
1. RhynchoneIlida. 2.Pentamerida. 3. Atrypida. 4. Productida.

VII. Для какого рода характерен зарывающийся образ жизни?
1. Oholus. 2. Lingula. 3. Athyris. 4 .Riehthofenia.

VIII. Дл>1 какого отряда характерно наличие игл на раковине?
1. Productida. 2.Orthida. 3. Terebratulida. 4.Pentamerida.

IX. У какого рода брюшная створка коническая бокаловидная?
1. Canchidium. 2. Choristites. 3. Riehthofenia. А.Pygope.
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X. у  какого отряда имеется отверстие для ножки?
1. Productida. 2. Lingulida. 3. Craniida. 4. RhynchoneШda.
Вариант 2 (обратная задача). Составьте самостоятельно контрольную ра

боту из 10 вопросов, предложив на каждый вопрос четыре ответа: один пра
вильный и три неправильных, желательно правдоподобных.

Тип Иглокожие. 
Phylum Echinodermata

Тип Echinodermata Общая характеристика. Ктипу Echinodermata (греч. ес- 
Подтші Homalozoa hinos — еж; (іеггпа, dermatos — кожа) относятся много- 
HodZTnMemzoa клеточные трехслойные вторичноротые животные. 
Подтип Echinozoa обладающие преимущественно пятилучевой симмет

рией и обитающие в морских бассейнах. Иглокожие, 
видимо, появились в докембрии, и в раннем палеозое насчитывалось свыше 
20 классов, большинство из которых не вышло за пределы палеозоя. В на
стоящее время существует пять классов; морские звезды, морские ежи, мор
ские лилии, а также голотурии и офиуры (рис. 254). Современные формы жи
вут преимущественно на дне, некоторые приспособились к пелагическому 
образу жизни. Пятилучевая симметрия наиболее наглядно проявляется у мор
ских звезд, хотя и у них число лучей в исключительных случаях резко возра
стает, достигая 50. Отличительной особенностью данного типа являются на
личие амбулакральной системы, которая представляет собой систему 
каналов, выполняющих различные функции: движение, дыхание, осязание.

Иглокожие имеют скелет мезодермального происхождения, т.е. внутрен
ний, однако по положению он является наружным, а сверху покрыт кожи
цей. Скелет состоит из множества пластинок (табличек), подвижно или не
подвижно сочлененных между собой. Это либо сплошной панцирь (морсвсие 
ежи), либо чашечка (морские лилии), нередко снабженная стеблем и рука
ми; у морских звезд скелет образован отдельными рассеянными элемента
ми, у голотурий — спикулоподобными образованиями. Нередко присутству
ют дополнительные шипики и иглы, особенно характерные для морских 
ежей. По составу скелет известковый с примесью карбоната магния и фос
фата кальция. Все элементы скелета (таблички, иглы, членики стебля, рук) 
обладают едиными кристаллографическими свойствами. Они подобно мо
нокристаллу кальцита обычно раскалываются по ромбоэдру — шестигран
нику со скошенными параллельными плоскостями. Этот признак проявля
ется у всех иглокожих, что позволяет даже по фрагментам отличать их от 
других ископаемых с известковым скелетом. Скелет иглокожих, стереом 
(греч. stereo — пространственный, твердый), не сплошной, а пористый, при
чем суммарный объем пустот может достигать 50%. Скелет на начальной ста
дии закладывается внутри клеток мезодермы (рис. 255). У многих иглокожих 
этот процесс установлен на стадии гаструлы (образование личиночного скеле
та). У ископаемых форм в результате фоссилизации вторичный кальщгг за
полняет поры. Исследование ископаемых иглокожих проводится по двум 
основным направлениям: изучение целого скелета и разрозненных дискрет
ных скелетных элементов.

Размеры иглокожих колеблются в значительных пределах: от минималь
ных (порядка 1 см) у офиур, морских звезд и «микроскопических» морских
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Рис. 254. Схема строения некоторых классов типа Echinodermata.
о — Helicoplacoidea; б — Stylophoia; в — Cystoidea; г — Blastoidea; д — Crinoidea; е — Edrioasteroidea; 
ж, 3 —  Echinoidea, своку и еверху; и — Holothuroidea; к  — Ophiuroidea; л  —  Asteriodea. Обозначе
ния: а — аулакофор; ао — анальная пирамидка; ап — амбулакральное поле; б — брахиоли (или 
руки); на — интсрамбулакральное поле; л — лучи; ро — ротовое отверетие; рп — ротовое поле; 

е — стебель; цц — центральный диек; ч — чашечка
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Рис. 255. Формирование внутреннего скелета иглокожих.
а—в — внутриклеточное заложение трехлучевой спикулы (а, 5) и слияние спикул в решетку (в) у 
юной офиуры Amphiphilissquamata (Chiaje), сильно увел.; г — правильный стереом чашечки .морс
кой лилии Holopusrangid'ОAiigny, сильно увел.; д—м — формирование элементов иглы морско

го ежа, сильно увел.; н—р — стадии развития спикул у голотурии Cucumaria sp., сильно увел.

Л И Л И Й  ДО средних и крупных (порядка 1 м) у морских звезд, а максимальные 
размеры иглокожих (до 20 м) известны у некоторых ископаемых морских ли
лий мезозоя, имевших очень длинный стебель и длинные ветвящиеся руки.

Основные признаки типа иглокожих можно проиллюстрировать на при
мере современных морских ежей. Их панцирь состоит из большого числа пла
стинок, расположенных закономерными меридиональными рядами. Эти 
ряды слагают пять амбулакральных и пять интерамбулакральных полей. Ам- 
булакры отражают положение под ними радиальных каналов, входящих в ам
булакральную систему. На скелете это проявляется в виде совокупности мел
ких пор, огранивающих амбулакральные поля.

На рис. 256 показан снизу и сверху панцирь нового правильного морс
кого ежа рода Cidaris s. lato. В центре нижней стороны находилось ротовое 
поле — перистом, а в центре верхней стороны анальное поле, или перип- 
рокт. Ротовое и анальное поля современных ежей покрыты кожистой пе
репонкой и по размерам значительно превосходят соответствующие отвер
стия ископаемых, особенно ротовое.

На продольном разрезе видно расположение внутренних органов. Пи
щеварительная система представлена длинной петлевидно изгибающейся
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Рис. 256. Схема строения морских ежей.
а — вид сверху, со стороны вершинного щитка; б — вид снизу, со стороны ротового отверстия; 
в ~  продольный разрез; г ~~ челюстной аппарат — аристотелев фонарь; д — амбулакральная сис
тема; е -  амбулакральная ножка. Обозначения: ам — амбулакральная ампула; ан — амбулакраль
ные ножки; ао — анальное отверстие; ап — амбулакральное поле; ат — амбулаіфальные таблички; 
бг бугорки для игл; гп — глазные пластинки; иг — иглы; ип — интерамбулакральное поле; кк — 
кольцевой канал; км — каменистый канал; мд — мадрепорит; па — поры амбулакров; пл — поло
вые пластинки; пп — перипрокт (анальное поле); по — перистом (ротовое поле); рк — ради

альный канал; ро — ротовое отверстие

трубкой, начинающейся внизу от ротового отверстия и заканчивающейся 
сверху анальным отверстием (рис. 256). Ротовое отверстие снабжено слож
но устроенным челюстным аппаратом {аристотелев фонарь), в основе кото
рого имеется пять подвижно сочлененных зубов. Далее следуют глотка, пи
щевод, желудок и кишечник. В расположении амбулакральной, кровеносной, 
нервной и половой систем отражена пятилучевая симметрия.

Амбулакра/іьпая, или водно-сосудистая, система, известная только у типа 
иглокожих, состоит у морских ежей из каменистого, кольцевого и пяти ра
диальных каналов. Осевой вертикальный каменистый канал имеет обызве
ствленные стенки, что и определило его название. Он начинается почти в 
центре верхней стороны от ситовидно-прободенной мадрепоровой пластин
ки {мадрепорит), всегда находящейся в переднем правом интеррадиусе. Ка
менистый канал сообщается с кольцевым каналом, от которого расходятся пять 
радиальных каналов. От каждого радиального канала отходят в две стороны 
амбулакральные ножки. Кольцевой канал окружает пищевод и располагает
ся горизонтально недалеко ото рта. В промежутках между радиальными ка
налами могут находиться пять пузыревидных выростов — пузырей, вмести
лищ для амбулакральной жидкости. Радиальные каналы заканчиваются у 
пяти глазных пластинок светочувствительными «щупальцами», для выхода 
которых имеется по одному отверстию.
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Амбулакральные ножки представляют собой трубочзси, способные к зна
чительному растяжению (и вытягиванию), сжатию (и укорачиванию) и при
сасыванию. Растяжение или сжатие ножки координируется с помощью до
полнительных межих «резервуаров» — ампул, а для присасывания на 
наружном конце ножки нередко имеются присоски. При одновременном вы
тягивании амбулакральных ножек в одном направлении, их присасывании к 
субстрату и последующем укорачивании животное подтягивается и переме
щается в определенном направлении.

Для выхода каждой амбулакральной ножки наружу на пластинках пан
циря имеются две поры, поэтому ножки и ампулу соединяет двойной петле
образный канал (рис. 256). Общее число амбулакральных ножек может пре
восходить тысячу. Таким образом, амбулакральная система иглокожих 
выполняет не только функции движения, дыхания и осязания, но и функ
цию зрения (светоощущения).

Необходимо подчеркнуть, что в отличие от сквозной пищеварительной 
системы, имеющей вводное (рот) и выводное (анус) отверстия, амбулакраль
ная система является слепой и сообщение с внешней средой происходит толь
ко через мадрепоровую пластинку, или мадрепорит.

Кровеносная, нервная и половая системы тоже имеют радиальный план 
строения. Ниже кольцевого канала амбулакральной системы располагается 
околоротовое кольцо кровеносной системы, а под ним лежит подобное коль
цо нервной системы, от которого отходят 5 кровеносных и нервных стволов. 
Кровеносная система помимо этого имеет осевой ствол (параллельный ка
менистому каналу) и верхнее кольцо, находящееся недалеко от верхней сто
роны панциря. Половая система представлена пятью половыми железами {го
надами) гроздевидной формы, расположенными на верхней стороне 
животного.

Радиальная {пятилучевая) симметрия отчетливо проявляется и в строении 
панциря. Панцирь, как сказано вьшіе, сложен пятью амбулакральными и пя
тью интерамбулакральными меридиональными полями. Амбулакральные поля 
находятся над радиальными каналами амбулакральной системы, между ними 
располагаются интерамбулакральные поля. У рода С /і/дт амбулакральные поля 
узкие, а интерамбулакральные — широкие и снабжены бугорками для при
крепления игл. Число пластинок в одном ряду составляет несколько десят
ков. Амбулакральные поля заканчиваются у небольших глазных пластинок, а 
интерамбулакральные — у половых, под которыми находятся гонады, и по
этому пластинки получили название половых. На них имеются отверстия для 
выхода половых продуктов; одна из половых пластинок одновременно яв
ляется мадрепоровой. Глазные и половые пластинки образуют вершинный 
щиток, кольцом окружающий анальное отверстие.

Условия существования и образ жизни. Иглокожие — стеногалинные орга
низмы, они живут в морских бассейнах, чутко реагируя на изменение солё
ности. Поэтому они разнообразны и многочисленны только в наших север
ных и восточных морях, редко встречаются в Черном море, причем 
исключительно мелкие реликтовые формы, в Балтийском море известен 
лишь один вид, а в Каспийском море иглокожие отсутствуют. Формы, при
способившиеся к существованию как при пониженной, так и при повышен
ной солёности, представляют собой исключение.

По способу питания иглокожие — детритофаги или растительноядные 
организмы (морские ежи), а также хищники (морские звезды).
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Рис. 257. Образ ж изни  иглокожих.
а — прикрепленный бентос, морские лилии; б — планктон, морские лилии; в—з — подвижный 
бентос: в—д — морские звезды, е — офиуры, ж, э — морские ежи; и, к — зарывающийся бентос,

голотурии

Глубина обитания — от литорали до абиссали, и в настоящее время они 
составляют один из основных элементов донной фауны (рис. 257). Вместе с 
тем некоторые морские лилии приспособились к жизни в пелагаали (планк
тон или псевдопланктон). Бентосные иглокожие либо передвигаются по дну, 
реже зарываются в мягкие грунты, либо ведут неподвижный образ жизни, 
чаще всего прикрепляясь к дну с помощью стебля.

Принципы классификации и систематика. Сказанное выше определило 
длительно существовавшее разделение этого типа на стебельчатых, или при
крепленных (Pelmatozoa), и свободноживущих, или неприкрепленных 
(Eleutherozoa), однако геологическая история иглокожих, начавшаяся очень 
давно, скорее всего в венде, в действительности выявила значительно боль

шее разнообразие, обусловив
шее необходимость пересмотра 
системы в целом.

В настоящее время тип 
Echinodermata подразделяется 
на четыре подтипа: Homalozoa 
(6 —С), Crinozoa (6 —Q), Aste- 
rozoa (О—Q), Echinozoa (V?, 
6 —Q). Возможные вендские 
иглокожие принадлежат к под
типу Echinozoa, тогда как более 
примитивные Homalozoa изве
стны начиная с кембрия. Из-за 
неполноты геологической лето
писи начальная страница исто
рии иглокожих фрагментарна,

Малы»кп«ссы
Ctenocyetoldea
Homoeteiea
ParabIastoMea
Paraciinoidea
Coronata
Hetlcoplacoldea
Camptottromatoldea
Edrioblaetoldea
Cydocyetoidea
Optiiocyetioidea
Hemistreptocrinoidee

Сроднив классы
Stylophora 
Homoioetelee 
Eoalnoidea 
Rhombifara 
Oiploporita 
Blastoidea 
Edrioasteroidea

Больиме классы
Crinoidea
Eehlnoidea
Asteroidea
Ophiuroidea
Hoiothuroidea

Рис. 258. Распространение во вре
мени малых, средних и больших 
классов иглокожих (Rozhnov, 2003)
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спорной является и принадлежность вендских находок к тапу иглокожих.
В последние годы наметился возврат к разделению типа Echinodermata 

на подтипы Pelmatozoa и Eleutherozoa с добавлением третьего подтипа 
Carpozoa (Rozhnov, 2003).

Эволюция иглокожих на ранних этапах развития впечатляет числом выс
ших таксонов в ранге класса. В кембрии существовало 12 классов, в ордови
ке 17, с силура суммарное число классов сокращается, составляя в силуре 14, 
вдевоне 13, в карбоне 9, в перми — 7 (число и объем классов даны по Roimov, 
2003). Причем, как видно на рис. 258, сокращение затрагивает сначала ма
лые классы (насчитывающие менее 10 родов), а затем и средние (с числом 
родов от 10 до 100). До сегодняшнего дня доживают только те пять классов, 
появившиеся в ордовике, число родов в составе которых превьшіает 100 . 
Ниже рассмотрены четыре подтипа и десять классов согласно принятой си
стематике.

Подтип Гомалозои. 
Subphylum Homalozoa

Скелет подтипа Homalozoa (греч. homalos — плоский; zoa — животные) 
состоит из теки с одним-двумя дополнительными выростами (или без тако
вых) и членистого придатка, называемого по-разному (рис. 259). Тека (ча
шечка) имеет разнообразную, нередко асимметричную форму и обычно ха
рактеризуется уплощенной 
нижйей и слегка приподня
той верхней стороной. Мно
гочисленные многоугольные 
таблички теки могут группи
роваться по размерам; мел
кие обычно концентрируют
ся в средней части, а более 
крупные располагаются по 
краям.

Наличие в теке упло
щенной нижней и выпуклой 
верхней стороны свидетель
ствует о ее горизонтальном 
прижизненном положении.
Различной длины членистый 
придаток — аулакофор — 
функционально трактуется по-разному. В одних случаях его рассматривают 
как стебель, служивший для прикрепления к дну или заякоривания на дне. 
По другой трактовке аулакофор был приподнят над текой подобно двухряд
ной руке (у его основания, возможно, располагался рот) и служил для улав
ливания и сбора пищи.

Гомалозои являлись наиболее примитивной группой вымерших иглоко
жих, у которых отсутствовала пятилучевая сршметрия. Этот подтип включа
ет не менее трех вымерших классов, ограниченных интервалом распростра
нения от кембрия до карбона.

Рис. 259. Подтип Homalozoa ( 6 —С), класс 
Stylophora ( € —D ,, ?Dj—С).

-в  — Mllrocystites (Oj_,): а — ввд сверху, б — вид сбоку, в — 
вид снизу. Обозначения: ау — аулакофор
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Подтип Кринозои. 
Subphylum Crinozoa

Подтип Crinozoa Общая Характеристика. К подтипу Crinozoa (греч. к г і -
Класс Eocmotdea _  жиВО ТН Ы е) ОТНОСЯТСЯ к аК  ВЫМер-
Юіасс Cysloidea  ̂ 1  m   ̂ j  г  - j  ч
Класс Biasioidea ^ и е  (Cystoidea, Blastoidea, Eocnnoidea), так и совре-
Класс Crinoidea менные (Cruioidea) иглокожие. Кринозои вели как 

бентосный, так и планктонный образ жизни. Их объе
диняет сходный план строения скелета: наличие чашечки, стебля и рук (см. 
рис. 254). Чашечка, или тека, имеет шаровидную, овальную, бутонообразную, 
коническую и полушаровидную форму. Она образована плотно срастающи
мися табличками различной формы и размеров. Число табличек изменяется 
от 10—15 до нескольких сотен. В одних cлy^^aяx они располагаются законо
мерно, образуя 2—3 горизонтальных пояса, в других хаотично. Пятилучевая 
симметрия в строении чашечки наблюдается у бластоидей, криноидей, а так
же в строении отдельных элементов у цистоидей.

В чашечке размещаются внутренние органы животного. В центре ее вер
хней стороны располагается ротовое отверстие, на некотором расстоянии от 
него, но тоже на верхней стороне чашечки (обычно в интеррадиусе) нахо
дится анальное отверстие. Для сбора пищи и ее передачи к ротовому отвер
стию у Crinozoa имеются членистые придатки — руки или брахиоли, число 
которых колеблется от 1—5 до нескольких сотен. Брахиоли и руки принци
пиально отличаются друг от друга. Руки морских лилий представляют выро
сты тела и поэтому имеют срединный (пищевой) желобок. Они состоят из 
подвижно сочлененных элементов (члеников) и несут краевые членистые 
придатки — пинпулы. Руки благодаря этому изгибаются, нередко ветвятся и 
могут достигать большой длины. Брахиоли тоже имеют желобок для сбора 
пищи, но это короткие, тонкие, прямые членистые образования без допол
нительных придатков. Брахиоли не являются продолжением полости тела. - 
Они группируются вокруг ротового отверстия, а при наличии на теке при
поверхностных пищевых желобков связаны с ними (например, у цистоидей) 
либо образуют целостную систему (например, у бластоидей). Число, строе
ние, расположение брахиолей и рук существенно изменяются у различных 
классов. Функцию прикрепления животного к субстрату выполняет стебель, 
состоящий из подвижно соединенных члеников. Он может быть коротким, 
длинным, иногда отсутствует.

Принципы классификации и систематика. В основу вьвделения классов по
ложены строение чашечки, степень развития пятилучевой симметрии, стро
ение амбулакральной системы и ее аналогов, число, строение и расположе
ние брахиолей (или рук).

К подтипу Crinozoa относится более 5 классов, наиболее известны: 
Eocriiioidea (6 —О),Cystoidea (О—D), Blastoidea (S -P )  и Crinoidea (О—Q). У 
класса Cystoidea в строении чашечки прослеживается появление и станов
ление пятилучевой симметрии, чашечки двух других классов обладают пя
тилучевой симметрией, которая может незначительно нарушаться.
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Класс Эокриноидеи.
Classis Eocrinoidea

К классу Eocrinoidea (греч. eos — восток, заря, утро + Crinoidea — назва
ние класса) относятся вымершие раннепалеозойские иглокожие. Они име
ли теку, брахиоли и различной длины стебель (рис. 260). Тека конической, 
округлой или вытянутой субцилиндрической формы состояла из большого 
числа многоугольных табличек, либо число табличек было небольшим и они 
располагались упорядоченно. Ротовое отверстие находилось в центре верх
ней стороны, иногда было несколько смеш;ено. Стебель либо очень корот
кий, либо достаточно длинный. Первоначально он имел многочисленные 
мелкие таблички, которые позднее упорядочтались, преобразовывались в 
членики, состояш;ие из пяти частей. Анальное отверстие находилось на бо
ковой стороне теки на некотором отдалении от ротового. У эокриноидей

Класс Eocrinoidea

Рис. 260. Класс Eocrinoidea ( € —0 ).
а — Bockia (О, )̂; б — CryptocrinUes (О^), реконструкция; в — Gogia (б^), реконструкция; г, д — 
Bolboporiles (0 | j), реконструкции: г — самостоятельный организм, д — шип морской звезды (а — 
Основы палеонтологии, 10, 1964: б, в — Roz/inov, 2003; г — Рожнов, Кушлина, 1994). Обозначения: 
ао — анальное отверстие; бр — брахиоли; ро — ротовое отверстие; ст — стебель; тк — тека; ш —

шип
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были зачатки амбулакральной системы, о чем свидетельствует наличие гид- 
ропоры, а поэтому, видимо, имелся кольцевой канал. Эокриноидеи, вероят
но, являются предками цистоидей, бластоидей и криноидей, так как у них 
проявляются отдельные признаки, свойственные перечисленным классам.

Эокриноидеи вели прикрепленный образ жизни. Они существовали с 
кембрия по ордовик. К ордовику приурочены находки, получившие назва
ние Bolboporites (рис.260). Известковые образования конической формы с яче
истой поверхностью, до недавнего времени рассматривавшиеся как шипы 
морских звезд и условно включавшиеся в их состав. Основание конуса кре
пилось на лучах звезды сверху. Последние исследования российских пале
онтологов выявили значительно большее морфологическое разнообразие 
больбопоритов. Среди них встречаются высоко-, средне- и низкоконичес
кие формы, а главное, основание конуса имеет различное строение: наблю
даются одно или два углубления, соединенных вместе, либо серия разнооб
разно расположенных углублений. Видимо, они представляли собой места 
прикрепления брахиолей, поэтому современная реконструкция Bolbopontes 
принципиально иная: больбопорит был самостоятельным организмом, веду
щим неподвижный донный образ жизни (рис. 260, г).

Класс Морские пузыри, или Цистоцдеи. 
Classis Cystoidea

Класс Cystoidea Общая характеристика. Класс Cystoidea (греч. kystis — 
Подкласс Diphporiia цузырь) включает вымершие организмы, скелет кото- 

Подюіасс lomboponta представлен чашечкой, стеблем и изредка сохра
няющимися брахиолями (рис. 261). Число табличек варьирует от нескольких 
сотен (максимально — 2000) до 19. При небольшом фиксированном числе 
табличек они располагались горизонтальными рядами. Размеры чашечки не
велики и составляют 2—8 см. Чашечка чаще всего имела шарообразную, иног
да несколько уплощенную, реже грушевидную форму. Ротовое отверстие на
ходилось в центре верхней стороны. Анальное отверстие, расположенное на 
боковой стороне чашечки, нередко было прикрыто пятью треугольными таб
личками {анальная пирамидка). Между ротовым и анальным отверстием были 
еще одно или два отверстия, служившие для газообмена (гидропора) и выхо
да половых продуктов {гонопора). От нижней стороны чашечки мог отходить 
различного строения и длины членистый стебель.

Для цистоидей характерны пронизанные порами таблички чашечки. 
Поры объединены каналами в ромбовидные системы {ромбовые поры) либо в 
пары {двойные поры).

Каналы первого типа располагались закономерно. Они проходили с од
ной таблички на другую и имели различную длину: наибольший канал пере
секал границу табличек в середине, а минимальные по краям. Серия парал
лельно расположенных каналов вписывалась в ромб. Каналы открывались 
порами, которые оконтуривают ромбы, поэтому первая система получила на
звание ромбовые поры. Число ромбовых пор различно. Каналы могли рас
полагаться почти под всеми пластинками чашечки и тогда число ромбовых 
пор очень велико, либо число каналов и соответственно ромбовых пор резко 
сокращено, и они группируются около ротового отверстия и недалеко от стеб
ля в количестве двух-трех.
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Класс Cystoidea

Рис. 261. Класс Cystoidea (О —D).
а — продольный разрез чашечки и брахиоли; б—г — Echinosphaerites (О^,): б — вид сбоку, в — перо
вые ромбы при сильном увеличении, г — анальная пирамвдка при сильном увеличении; д—ж — 
Echinoencrinites (О,): д — вид сбоку, е — вид снизу, ж — вид сверху, видны места расположения 
(прикрепления) брахиолей; з, и — Glyptosphaerites (О): з — чашечка сверху, и — детали строения 
приротовой части чашечки; к, л  — схема строения двойных пор (а—г, ж, и Treatise..., S. I, 
1967; д , е , з — Оеновы палеонтологии, 10, 1964). Обозначения: ао — анальное отверстие; ап — аналь
ная пирамидка; бр — брахиоли; бс — следы прикрепления брахиолей; кк — кольцевой канал; 
пж — пищевые желобки; ро — ротовое отверстие, прикрытое табличками; рп — норовые

ромбы; CT — стебель

Каналы второго типа находились в пределах одной таблички, не перехо
дя на соседние. Они имели постоянную длину, были короткими, обычно кон
центрировались в краевых частях табличек, где каналы открывались парны
ми порами.

Несомненно, что основная, а возможно, единственная функция систе
мы каналов — газообмен. Для ввода воды в эту систему имелась гидропора 
(прообраз мадрепорита). Каково значение пор (возможно, выходили «амбу
лакральные» ножки) и как были соединены каналы в единую систему, ска
зать трудно.
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Образ жизни и породообразущая роль. Цистоіщеи обитали в нормально
морских бассейнах, где свободно лежали на дне, как перекати-поле, либо 
прикреплялись к субстрату стеблем. Они собирали пищу с помощью немно
гочисленных брахиолей, которые либо непосредственно примыкали к рото
вому отверстию, либо располагались на концах разветвляющихся пищевых 
желобков, расходящихся от ротового отверстия по пяти радиусам. Некото
рые исследователи рассматривали пищевые желобки как один из вариан
тов амбулакральной системы.

Скопления цистоидей в ордовике образовали в Ленинградской обл. и 
Прибалтюсе эхиносферитовые известняки. Они характеризуют нормально
морской режим ордовикского палеобассейна.

Принципы классификации и систематика. Класс Cystoidea на основании 
строения системы каналов подразделяется на два подкласса; Rhomboporita 
(O -D )  и Diploporita (O -D ^), которые некоторые исследователи рассматри
вают в ранге классов (см. рис. 258).

Геологическое значение. Особенно важное стратиграфическое значение 
цистоидеи имеют для ордовикских отложениіі. Возможно, что они возник
ли несколько раньше; не совсем достоверные находки указываются из 
кембрийских отложенирі. По-видимому, подкласс парнопоровых появился 
раньше подкласса ромбопоровых. Доказательством может служить то, что у 
некоторых щістоидей каналы двойных пор пересекают пластинки чашечки 
перпендикулярно подобно каналам ромбовых пор. Основные направления 
в развитии цистоидей заключались в следующем; 1) уменьшалось число пла
стинок в чашечках (от 2000 до 19), одновременно их расположение станови
лось более закономерным; 2) усиливалась пятилучевая симметрия; 3) умень
шалось число ромбовых пор; 4) упорядочивалось расположение парных пор; 
5) усиливалась самостоятельность стебля. Цистоидеи, вероятно, произошли 
от эокриноидей. Ордовик — девон.

Геологическое значение. Цистоидеи являются указателями возраста для 
ордовикских отложений и индикаторами сублиторали нормально-морских 
бассейнов.

Подкласс Парнопоровые.
Subclassis Diploporita

Парнопоровые цистоидеи (греч. diploos — двойной; poros — отверстие, 
канал) обладали чашечкой шарообразной или грушевидной формы и не пре
вышали 8 CM в поперечнике. Стебель отсутствовал, но иногда основание ча
шечки конусовидно вытягивалось, образуя небольшой выступ. На каждой 
пластинке чашечки находилось несколько двойных пор. Они представляли 
собой два отверстия горизонтального канала, прикрытого сверху табличкой. 
Каналы могли открываться и внутрь чашечки. Пятилучевая симметрия про
являлась в форме пятиугольного ротового отверстия, от которого отходили 
пять ветвящихся пищевых желобков. Ордовик — силур.

Подкласс Ромбопоровые.
Subclassis Rhomboporita

Ромбопоровые цистоидеи (греч. rhombos — ромб; poros — отверстие, пора) 
характеризуются закономерным расположением каналов и пор. Чашечки раз
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личны — от шарообразных до бутонообразных, поперечником до 4 см. Они 
могли состоять из многочисленных беспорядочно расположенных табличек, 
под всей поверхностью которых находились каналы водно-сосудистой сис
темы. Иногда таблички образуют четыре горизонтальных пояса и число их 
резко ограничено: 4 таблички в первом, нижнем поясе {основные, или базаль
ные) и по 5 табличек в следующих трех поясах {боковые, или латеральные), 
общее число табличек равно 19. У таких цистоидей наблюдаются два ромба 
около стебля и один на границе двух верхних рядов боковых табличек. Эле
менты пятилучевой симметрии проявляются в наличии пятиугольной аналь
ной пирамидки или в расположении табличек чашечки при ограниченном 
числе последних. Стебель отсутствовал либо был выражен конусовидным 
выступом, редко он представлял собой самостоятельный длинный отрос
ток, сходный со стеблем морских яилий. Ордовик — девон.

Класс Морские бутоны, или Бластоцдеи. 
Classis Blastoidea

Общая характеристика. Небольшой по объему класс своеобразно устро
енных вымерших прикрепленных иглокожих, скелет которых состоял из ок
руглой или бутонообразной чашечки (греч. blastos — росток, бутон), стебля и 
брахиолей (рис. 262). Чашечка имела отчетливую пятилучевую симметрию. 
Она состояла из трех закономерно расположенных поясов табличек и пяти 
пищевых желобков, идущих к ротовому отверстию.

Нижний пояс, образующий основание чашечки, сложен тремя основны
ми, или базальными, табличками. Второй пояс представлен пятью наиболее 
крупными радиальными табличками, контуры которых существенно варьи
руют в зависимости от формы и величины заходяших в них пищевых желоб
ков. При наличии узких длинных пищевых желобков радиальные таблички 
имеют очень глубокий врез (радиальный синус) и приобретают вилообраз
ную форму. Третий пояс состоит из пяти небольших дельтоидальных {интер- 
радиальных) табличек. Таким образом, общее число табличек (3 основные +
5 радиальных + 5 дельтоидальных) равно 13.

В центре верхней стороны находилось ротовое отверстие, к которому 
сходились пять амбулакров с пищевыми желобками. Каждый пищевой же
лобок состоит из двух рядов табличек, зигзагообразно сочленявшихся между 
собой по срединной линии. Таблички имели небольшие краевые возвыше
ния. к которым прикреплялись членистые придатки — брахиоли. Пища, со
биравшаяся с помощью брахиолей, поступала по пищевым желобкам к ро
товому отверстию.

Под каждым пищевым желобком находились два складчатых канала 
{гидроспиры). Вода поступала в гидроспиры через многочисленные мелкие 
отверстия — поры, расположенные на границе пищевого желобка и чашеч
ки, и выходила вблизи рта через пять отверстий, получивших название спи- 
ракули. Не исключено, что спиракули были вводными (выводными) отвер
стиями гидроспир, а через многочисленные поры выходили слепые 
окончания пщроспир — некие подобия амбулакральных ножек. Положе
ние гидроспир под пищевыми желобками и их строение свидетельствуют о 
наличии у бластоидей амбулакральной системы. Наружный ток воды с пи-
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Класс Blastoidea

Рис. 262. Класс Blastoidea (S -P ) .
а — продольный разрез бластоидей; 6—г — Orophocrinus (С,): б — реконструкция, в — вид сбоку, 
г — вид сверху; д—ж -  Pentremites (C^):д — вид сбоку, е — вид сверху, ж — схема строения пище
вого желобка и гидроспир (а — Moore еі а і, 1952; б, ж — Циттель, 1934; в, г — Treatise..., S. 2, 
1967). Обозначения, ао — анальное отверстие; бр — брахиоли; бт — базальные таблички; гс — гид- 
роспиры;дт — дельтоидальные таблички; ко — корневидные образования; п г— поры гидроспир; 
пж — пищевые желобки; ро — ротовое отверстие; рт — радиальные таблички; сп — спира- 

кули; CT — стебель; щг — щелевидные отверстия гидроспир

щевыми частицами обеспечивает подачу тп ц и , а внутренний ток воды (воз
можно, только пульсация) — газообмен. Пищеварительная система закан
чивается анальным отверстием, которое сливается с одной из спиракулей 
в единое несколько более крупное отверстие.

Образ жизни, условия существования и геологическая история. Бластоидеи 
обитали в нормально-морских условиях, они прикреплялись к дну с помо
щью стебля, который имел членистое строение и поэтому мог наклоняться в 
разные стороны. Они, видимо, произошли отэокриноидей, интервал их су
ществования ограничен палеозоем (S—Р); некоторые каменноугольные фор
мы имеют важное стратиграфическое значение.
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Класс Морские лилии, или Криноіідеи.
Classis Crinoidea

Морские лилии (греч. кгіпоп — лилия) — едшіственный из трех классов 
подтипа Crinozoa, существующий до настоящего времени. Морские лилии 
многочисленны и разнообразны. Их скелет состоит из чашечки, стебля и рук 
(рис. 263).

Чашечка имеет различную форму; округлую, овальную, полушаровидную 
иди коническую. Наиболее просто устроена чашечка, образованная двумя

Класс Crinoidea

Рис. 263. Схема строения скелета морских лилий.
а — продольный разрез морской лилии; б, в — чашечки: б — моноциклическая, в — дицикличес- 
кая; г — Moscoviainus (С^,), вид сбоку; д ,е  — схема строения члеников стебля: д — пятиугольного, 
е — круглого; ж — члениюі рук; з, и — строение рук морских лилий (а — Moore еі а).. 1952; з, и — 
Каменная книга, 1997). Обозначения: ао — анальное отверстие; бт — базальные (основные) таблич
ки; ИТ — инфрабазальные (нпжнеосновные) таблички; кк — кольцевой канал; лп — лигаментное 
поле; OK — осевой канал; пж — пищевой желобок; пр — пиннулы рук; рв — руки ветвящиеся; 
рк — руки; рн — руки неветвящиеся; ро — ротовое отверстие; рт — радиальные таблички; сп — 
сочленовная поверхность; ст — стебель; чк — чашечка (тека); чр — членики рук; чс — чле

ники стебля; шс — швы сегментов
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или тремя поясами табличек (в каждой по пять табличек). Таблички одного 
или двух нижних поясов называются основными, а таблички верхнего пояса 
радиальными. По числу поясов основных табличек чашечки морских лилий 
подразделяются намоноцикпические, в состав основания которых входят толь
ко собственно основные, или базальные, таблички, и дициклические, имеющие 
также нижнеосновные, или инфрабазальные, таблички. В верхнем поясе поми
мо пяти радиальных иногда наблюдаются три анальные таблички, а пластин
ки в основании чашечки могли попарно сливаться. Нередко в состав чашеч
ки входили дополнительные пояса табличек, за счет этого мог существенно 
увеличиваться объем чашечки.

Чашечка ограничена табличками с боков и снизу, а сверху она обычно 
закрыта кожистой перепонкой. Лишь у некоторых морских лилий чашечка 
прикрыта сверху ротовыми {оральными) табличками либо системой мелких из
вестковых чешуеподобных табличек.

Руки отходят от радиальных табличек, они состоят из подвижно сочле
ненных элементов — члеников и поэтому способны изгибаться. Руки ветвят
ся, иногда многократно, в результате резко возрастаетплощадь сбора пищи. 
В центральной части руки располагается пищевой желобок, а по краям до
полнительные членистые придатки — пиниулы. Иногда первые членики руки 
{брахиальные таблички) входят в состав чашечки, при этом между ними воз
никают дополнительные интеррадиальные таблички. Если руки ветвятся, то 
после ветвления появляются и интербрахиальные таблички. За счет этого чис
ло дополнительных поясов табличек может превышать 10, сами таблички ста
новятся при этом все мельче, в ряде случаев они переходят на верхнюю сторо
ну чашечки.

Стебель морских лилий имеет различную длину (до 20 м) и состоит из 
подвижно сочлененных члеников, что позволяет ему изгибаться и частично 
поворачиваться. Членики стебля в отличие от члеников рук обычно обладают 
радиально-лучевой симметрией. Строение члеников стеблей у морских ли
лии очень разнообразно (рис. 263). Форма и размеры членика, центрально
го осевого канала и лигаментного поля, включая скульптуру сочленовной 
поверхности, являются предметом специального изучения (рис. 263). Так, 
форма члеников изменяется от звездчатых до округленно-пятиугольных и 
круглых, а также округло-четырехугольных и овальных, т.е. не имеющих пя
тилучевой симметрии. Осевой канал может быть округлым, пятилучевым, че
тырехлучевым и т.д.).

Образ жизни и геологическая история. Морские лилии обособились от 
эокриноидей в ордовике и в морях позднего палеозоя достигли большого 
разнообразия. Они вели неподвижный образ жизни, прикрепляясь к дну и 
приподнимаясь над ним с помощью стебля (рис. 264). В мезозое появились 
формы, которые утратили стебель и перешли к планктонному или псевдо- 
планктонному образу жизни. Иногда исчезновение единого стебля сопровож
далось возникновением многочисленных членистых придатков — цирри. 
Подобно рукам, цирри способствуют приспособлению лилий к обитанию в 
пелагиали. Моменты движения сменяются моментами покоя, и тогда цирри 
временно обвивают плавающие предметы или неровности дна.

Среди современных морских лилий господствуют бесстебельчатые фор
мы. На их долю приходится не менее 85% от общего числа современных ви-
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Класс Crinoidea

Рис. 264. Образ жизни морских лилий.
а — Eucalyplocriniles (S), реконструкция; б — Eifelocrinus (D) на колонии мшанок, реконструкция; 
в — с о в р е м е н н ы й с  усиками-цирри; г — Seyphoeriniles{S—О), реконструкция; д — Marsupiles 
(Kj), реконструкция (о — Каменная книга, 1997; б, г — Оеновы палеонтологии, 10, 1964). Обозначе

ния: лб — лоболиты; пр — пиннулы рук; рк — руки; цр — цирри-усики

дов. На небольших глубинах такие лилии составляют постоянный компонент 
морской фауны. Стебельчатые морские лилии в современных бассейнах со
ставляют не более 15% от общего числа современных видов. Они перемес
тились на большие глубины, и, видимо, поэтому первые экземпляры стебель
чатых лилий были выловлены и описаны лишь во второй половине XVIII в., 
т.е. значительно позднее, чем бесстебельчатые формы. Сейчас установлено, 
что стебельчатые морские лилии обитают на глубинах до 10 ООО м. Их сте
бель имеет длину не более 1 м, тогда как у их ископаемых предков он мог 
достигать 20 м, в результате чего ископаемые лилии входят в группу наибо
лее крупных беспозвоночных наряду с современными внутреннераковинны
ми головоногими (гигантские кальмары, до 18 м в длину). Массовые скопле
ния члеников стеблей морских лилий приводили к образованию криноидных 
известняков. Чашечки морских лилий в породах сохраняются редко.
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Подтип Астерозои. 
Subphylum Asterozoa

Подтип Asterozoa 
Класс Asteroidea 

Класс Ophiuroidea

Общая характеристика. К подтипу Asterozoa (греч. as
te r — звезда, светило; z o a — животные) относятся 
классы Asteroidea и OpMuroidea — морские подвиж

ные иглокожие, обладающие пятилучевой симметрией. Их тело состоит из 
центрального диска и лучей, различно обособленных друг от друга (рис. 265, 
266). Размеры тела вместе с лучами могут достигать до 0,5 м и более. Ротовое 
отверстие располагается в центре нижней стороны. У KnaccaAsteroidea (мор
ские звезды) центральный диск нерезко обособлен от лучей, которых чаще 
всего пять, но может быть и больше (до 50). Некоторые морские звезды име
ют пятиугольную форму со слабовыступающими лучами-руками. Морские 
звезды — хищники. За ротовым отверстием следуют пищевод, крупный же
лудок и короткий кишечник.

пт пч

Класс Asteroidea
ао ЖД

Рис. 265. Класс Asteroidea (О—Q).
а — схема строения морской звезды, продольный разрез; б — поперечное сечение луча; в — изве
стковый скелет верхней стороны морской звезды; г — Astropecten (Q); д — AcanthaHer (Q), с — звез
да, видимо, из семейства Goniasteridae (Р,); ж — Staraster (0) \  з — Calliasierella (С^), Подмосковье 
(о — Moore et аі., 1952; в — Treatise..., U. 3, 1966; г, д — Биологический энциклопедический словарь, 
1989; е — Иванов и др., 2002; з — Schondoif, 1909). Обозначения: ан — амбулакральные ножки; ао — 
анальное отверстие; жд — желудок; иг — иглы; кк — кольцевой канал; км — каменистый канал; 
мд — мадрепорит; пт — полость тела; пч — печень; рк — радиальный канал; ро —

ротовое отверстие
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CT пз

Класс Ophiuroidea

Рис. 266. Класс Ophiuroidea (О—Q).
а — схема строения офиуры, продольный разрез; б — поперечное сечение луча; в — Ophiacantha 
(Q); г — Slephatioura (D,) (а — Moore еі а!., 1952; б — Руководство по зоологии, 3, 1951; в — Биологи
ческий энциклопедический словарь, 1989; г — Treatise..., U. 3, 1966). Обозначения: б р — брюшные таб- 
лички; бт — боковые таблички; кс — кровеносный сосуд; пз — позвонок; рн -  радиальный 

нерв; CT — спинные таблички. Остальные объяснения см. на рис. 265

У класса OpMuroidea (офиуры, или змеехвостки) центральный диск и 
луіш (5 или 10) обособлены резко, лучи габкие и могут ветвиться. В отличие 
от звезд анальное отверстие отсутствует.

Мадрепорит, через который амбулакральная система сообщается с внеш
ней средой, у морских звезд располагается на верхней стороне диска, а у офи- 
ур — на нижней, на одной из табличек вблизи ротового отверстия. Амбулак
ральная система звезд служит для движения и дыхания, а у офиур для дыхания 
и осязания. Звезды перемещаются по дну с помощью системы амбулакраль
ных ножек, тогда как офиуры благодаря изгибающимся лучам.

Астерозоа не имеют сплошного скелета. Отдельные скелетные элемен
ты (таблички) могут образовывать каркас, более прочный на нижней сторо
не диска (см. рис. 265). Закономерно расположенные таблички защищают 
лучи морских звезд. У них имеются и другие скелетные элементы: разнооб
разные шипы и иглы, в том числе педицеллярии — видоизмененные иглы, 
преобразованные в подобие щипчиков.

У офиур и диск и лучи покрыты сверху (под кожей) пластинками, кото
рые имеют вид чешуек, а лучи кроме этого имеют внутренний скелет (см. рис. 
266). Он состоит из многочисленных элементов — позвонков', подвижное со
членение между ними позволяет лучам изгибаться в различных плоскостях 
либо только в горизонтальной. Способ движения офиур за счет скорости 
изгибания лучей достаточно «быстроходный», и они оказались наиболее 
подвижными среди иглокожих (до 140 см в минуту) (Циттель, 1934).
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Условия существования и образ жизни. Морские звезды и офиуры — по
стоянные и нередко многочисленные компоненты донной фауны морских 
бассейнов от сублиторали до батиали и абиссали. Понижение солёности ве
дет к резкому сокращению таксономического разнообразия.

По способу питания морские звезды являются хищниками. Особенность 
их пищеварительной системы состоит в том, что ротовое отверстие может 
сильно растягиваться и желудок способен частично выворачиваться наружу, 
облекая пищу для переваривания (без заглатывания). Анальное отверстие, на
ходящееся почти в центре верхней стороны, столь мало, что основная часть 
непереваренных остатков удаляется через ротовое отверстие. Например, род 
Asterias — обычная морская звезда северных и дальневосточных морей — пи
тается двустворчатыми моллюсками (мидиями, устрицами, гребешками). 
Правда, иногда и сам подвергается нападению со стороны более круп
ной многолучевой звезды — Crossaster. Печально прославилась многолуче
вая тропическая морская звезда Acanthaster ріапсі («терновый венец»), оби- 
таюШая на коралловых рифах Тихого и Индийского океанов и поедающая 
полипы. Офиуры всеядные или детритофаги; они питаются мелкими живот
ными и фитопланктоном, отлавливая пищу с помощью лучей.

Ордовик — современность. Условно шипами морских звезд считали ор
довикские конические образования — Bolboporites; сейчас их рассматривают 
как самостоятельный организм в классе Eocrinoidea.

Подтип Эхинозои. 
Subphylum Echinozoa

Подтип Echinozoa Подтип Echinozoa (греч, echinos — еж; zoa — живот-
включает иглокожих, тело которых имеет полу- 

к.ш с7орШ м  шаровидную, шаровидную, бочонковидную, верете-
JCiacc Ноіоііішѵиіеа новидную ИЛИ иную форму. Нередко ОНО заключено 

в панцирь и не имеет по сравнению с Asterozoa лучей, 
а по сравнению с Сгілогоа — рук и стебля. К этому подтипу относится не ме
нее семи классов, ниже рассмотрены четыре. Вероятно, первые эхинозои по
явились в венде (Edrioasteroidea, V?, € —С,). В ордовике появились 
Ophiocystioidea, вымершие в среднем девоне, и Echinoidea, существующие до 
настоящего времени. Сведения об ископаемых голотуриях в известной сте
пени проблематичны, хотя, видимо, они появились не позднее девона.

Класс Эдриоастероидеи. 
Classis Edrioasteroidea

К классу Edrioasteroidea (греч. edraios — устойчивый, постоянный; aster — 
звезда, светило) принадлежат вымершие морские формы, которые, видимо, 
вели неподвижный образ жизни и подобно кринозоа имели ротовое отвер
стие в центре верхней стороны, но строение панциря и особенно амбулак
ральных полей сближает их с морскими ежами.

Панцирь округлой или округленно-гштиугольной формы с выпуклой 
верхней и плоской нижней стороной (рис. 267). От ротового отверстия отхо
дили пять (возможно, три) прямых или изогнутых амбулакральных полей.
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Класс Edrioasteroidea

Рис.267. Класс Edrioasteroid,ea (V?, 6  -С ,) .
а — Лема строения; б — Cyatliocystis (О^.,); в — Lepidodiscus (D j-C ,); г — Tribracliidium (V) (о — 
Moore et а!., 1952). Обозначения, ан — амбулакральные ножки; ао — анальное отверстие;- ап -  ам
булакральное поле; дв — дуговидные валики или борозды (амбулакральные поля?); ип — ин

терамбулакральное поле; рк — радиальный канал; ро — ротовое отверстие

Расположенные между ними интерамбулакры были сложены мелкими по
лигональными или чешуйчатыми многочисленными табличками, которые че
репицеобразно налегали друг на друга. Краевая зона (за пределами амбулак- 
ров) панциря образована наиболее мелкими табличками.

В заднем интерамбулакре находилось анальное отверстие, а недалеко от 
него располагалась гидропора, через которую поступала вода в амбулакраль
ную систему. Амбулакральные поля состояли из двух рядов табличек, чере
дующихся между собой. На самих табличках либо на их границе с панцирем 
имелись поры для выхода амбулакральных ножек. Центральная часть амбу
лакрального поля представляла собой пищевой желобок и сверху, по-види
мому, была покрыта кроющими табличками.

Эдриоастероидеи неподвижно лежали на дне подобно тем цистоидеям, 
которые имели очень короткий стебель. Они появились в докембрии, если к 
это\гу классу относить вендских Tribrachidium, и существовали до раннего 
карбона.

Класс Эхиноидеи. 
Classis Echinoidea

Класс Echinoidea
Подюіаее Pemchoecliiiioidea 

Отряд Bolliriocidaroida 
Отряд Meloiieeliiiioidea 

Отряд Cidaroida 
Подкласс Eueehinoidea 

Отряд Diadematoida 
Отряд Hoketypoida 

Отряд Clypeasteroida 
Отряд Spatangoida

Общая характеристика. К классу Echinoidea (греч. ес- 
hinos — еж) относятся стеногалинные подвижные иг
локожие, появившиеся в ордовике. Строение морских 
ежей было рассмотрено выше (см. рис. 256).

Панцирь морских ежей подразделяется на 5 ам
булакральных и 5 интерамбулакральных полей, на
чинающихся от глазных и половых пластинок, 
сгруппированных в вершинный щиток (рис. 268). Ам
булакральные поля могут состоять из простых или
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Класс Echinoidea 
Вершинный ідиток.

моноции-
лический

Зицинли- компакт- моноба- ѵЗ-линен- 
ческий ный зальный ный

а

ам б^кральны е пластинки 

простые сложные

/  \

л гп —б ©

разор
ванный

Рис. 268. Вершинный щиток и амбулакральные пластинки морских ежей.
Обозначения-, ао — анальное отверстие; гп — глазные пластинки; мд — мадрепорит; пв — поры 

для выхода половых продуктов; пп — половые пластинки

СЛОЖНЫХ пластршок. Простые пластинки пронизаны двумя порами, сложные 
пластинки возникли за счет слияния простых и несут по несколько пар пор. 
Интерамбулакральные поля образованы более крупными пластинками, на 
которых находятся бугорки для прикрепления игл. Бугорки дифференциро
ваны по размерам: в центре пластинки возвышается крупный бугорок, вок- 
рут него располагается кольцо мелких бугорков. С крупным бугорком сочле
нялась крупная игла, а ее основание было прикрыто системой мелких игл, 
прикрепляющихся к серии небольших бугорков. В ископаемом состоянии 
иглы обычно сохраняются отдельно от панциря (см. рис. 11). В строении ам
булакральной, нервной, кровеносной и половой систем прослеживается пя
тилучевая симметрия. Панцирь ежа отделяется от ротового и анального от
верстий кожистыми площадками. Ротовое отверстие окружено ротовым полем 
{перистом), а анальное — анальным полем (перипрокт). Ротовое отверстие мор
ских ежей первоначально располагалось в центре нижней, а анальное — в 
центре верхней стороны.

Вершинные щитки (половые плюс глазные пластршки) имеют различное 
строение. У палеозойских морских ежей 5 половых и 5 глазных пластинок 
подходят к анальному отверстию, вершинный щиток такого типа получил на
звание моноциклического. У более молодых ежей вокруг анального отверстия 
группируются только половые пластинки, а глазные образуют второй цикл; 
такой тип вершршного щитка называется дициклическим. В ходе эволюции у 
многих ежей анальное отверстие сместилось из центра верхней стороны пан
циря назад (между двумя рядами пластршок заднего интерамбулакра). При 
этом редуцировались одна половая железа {гонада) и соответственно одна по
ловая пластинка, оставшиеся четыре половые пластршки сомкнулись на вер- 
шрше панциря на месте бывшего анального отверстия. Более мелкие глаз
ные пластршки располагаются на стыке половых, а две задние глазные
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пластинки соприкасаются между собой. Таким образом сформировался ком
пактный вершинный щиток. В результате дальнейших преобразований воз
никли еще два типа вершинных щитков — монобазальный и удлиненный.

У монобазального вершинного щитка границы половых пластинок исче
зают, и в центре щрггка возникает едішая пятиугольная прободенная плас
тинка (мадрепорит), по четырем углам которой находятся овальные поры для 
выхода половых продуктов; глазные пластинки мелкие. Во втором варианте 
(удлиненный, или интеркалярный, вершинный щиток) между двумя парами по
ловых пластинок вклиниваются (интеркалируют) две глазные пластршки, в 
результате группировка пластинок приобретает вытянутый двусторонне-сим- 
метричный облик.

Наконец, благодаря отделению от основной части удлиненного вершин
ного щитка двух задних глазных пластршок сформировался разорванный вер
шинный щиток. Это обусловлено тем, что два задних амбулакра не подходят 
к вершине панциря, а соедршяются между собой на его склоне, образуя так 
называемый бивиум, в противоположность трем другим амбулакрам, группи
рующимся в тривиум. Мадрепоровая пластинка всегда располагается вверху 
справа.

Принципы классификации и систематика. Классификация морских ежей 
основана на следующих признаках: положение ротового и анального отвер
стий, строение амбулакральных и интерамбулакральных полей, тип вершин
ного щитка и характер симметрии. Именно у морских ежей прослеживается 
изменение типа симметрии и переход от симметрии пятилучевой к двусто
ронней. Параллельно существуют две классификации: естественная, представ
ляющая деление морских ежей на отряды, и искусственная, сводящаяся к вы
делению нескольких групп без учета филогенеза.

В соответствии с естественной систематикой класс Echinoidea разделя
ется на два подкласса: PerischoechmoideaH Euechinoidea. К первому подклассу 
отнесены отряды морских ежей, появившиеся в палеозое; один из них — 
Cidaroida — существует с позднего силура до настоящего времени. Второй 
подкласс объединяет морских ежей, появившихся в мезозое и продолжаю
щих существовать в современных морях.

Подкласс Перишэхиноидеи. 
Subclassis Perischoechinoidea

Отряд Bothriocidaroida (греч. bothrios — ямка + родовое название Cidaris). 
Панцирь маленький, жесткий, шаровидной формы, состоящий из срастаю
щихся шестиугольных пластинок (рис. 269). Ротовое поле (перистом) в цен
тре нижней и анальное поле (перипрокт) в центре верхней стороны. Амбу
лакральные поля состоят из двух рядов пластинок (двухрядные), 
интерамбулакральные — однорядные, суммарное число рядов пластршок рав
но Каждая амбулакральная пластинка в середрше пронизана парой пор, 
ориентированных вертикально и напоминающих по строению двойные 
поры цистоидей. Поры соседних пластршок обычно располагаются друг под 
другом, образуя срединные меридиональные ряды. Однорядные интерам
булакральные поля не подходят к ротовому отверстию. Поверхность пан
циря покрыта бугорками, к которым только на амбулакральных полях (!) при
креплялись небольшие ріглы.
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Отряд Bothriocidaroida

Рис.269. Отряд Bothriociclaroida (О^,).
а, б — Bothriociilaris а — реконструкция, б ~  вид сбоку (а — Wyatt Duriiam, 1966; б — Цит- 
тедь, 1934). Обозначения-, ан — амбулакральные ножки; ап — амбулакральное поле с двойными 

порами; иг — иглы; ип — интерамбулакральное поле

Строение вершинного щитка {апикального поля) очень своеобразно. Име
ются по пять больших половых (?) и глазных пластинок; самая крупная из 
половых >шляется мадрепоритом. Между ними находятся мелкие, неоднород
ные по размерам пластинки. Средний — поздний ордовик.

Отряд Melonechinoida (от греч. melon — дыня; echinos — еж). Панцирь 
жесткий, шаровидный, с ротовым полем, расположенным в центре нижней 
и анальным в центре верхней стороны. Каждое амбулакральное поле состо
ит из двух и более рядов пластршок, пронизанных горизонтально ориенти
рованными двойными порами (рис. 270). Срединная часть амбулакрального 
поля иногда приподнята, а края углублены, в результате чего возникает ме
ридиональная «ребристость», с чем связано название отряда. Каждое инте
рамбулакральное поле состоит из 3—11 (редко из одного) рядов шестиуголь
ных пластинок, несущих мелкие бугорки для прикрепления игл.

Моиоциюіический вершинный щиток образован пятью глазными и пятью 
половыми пластинками, слагающими кольцо вокруг анального поля. Поло
вые пластинки круішее глазных и несут от трех до пяти пор для выхода по
ловых продуктов; одна из половых пластинок, видимо, являлась мадрепоро- 
вой. От глазных пластинок протягиваются амбулакральные, от половых — 
интерамбулакральные поля, имеющие такую же или несколько большую 
ширину. Видимо, имелся аристотелев фонарь. Силур — пермь.

Отряд Cidaroida (греч. cidaris — тюрбан персидских царей). Панцирь ша
ровидный, несколько уплощенный (рис. 271). Ротовое отверстие располага
лось в центре нижней стороны, оно было снабжено аристотелевым фонарем, 
а анальное — в центре верхней стороны. Амбулакральные поля узкие ленто
видные, а интерамбулакральные — широкие.

Амбулакральные пластинки простые. Интерамбулакральные поля сло
жены четырьмя рядами пластинок у палеозойских форм и двум>і у мезокай-
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Отряд Melonechinoida

ап ип

Рис. 270. Отряд Melonechinoida (S—Р).
а—в — Meloriechiims (Cj )̂: а — внешний вид сбоку, б — схема строения вершинного щитка, в — 
схема строения амбулакральных и интерамбулакральных полей (Z/«/wwe7b, ]934). Обозначения: ап — 
амбулакральное поле; гп — глазные пластинки; ип — интерамбулакральное поле; па — поры

амбулакров; пп — половые пластинки

Отряд Cidaroida

Рие. 271. Отряд Cidaroida (S^-Q )
а — Archaeocularis (С—Р), вид снизу; б, в — Cidaris s.lato (Т—Q): б — вид сверху со стороны вер
шинного щитка, в — вид сбоку; г — схема строения крупной иглы в окружении мелких игл; д, е — 
иглы; ж — педициллярия; з, и ~  вершинные щитки: з — моноциклический, и — дициклический 
{Основы палеонтологии, 10, 1964; Treatise..., U. 3, 1966). Обозначения-, ап — амбулакральное поле; 
бг — бугорки для прикрепления крупных игл; гп — глазные пластинки; ип — интерамбулакраль

ное поле; мд — мадрепорит; пп — половая пластинка; рп — ротовое поле

нозойских. Циклический вершинный щиток двух типов: моноциклический 
у палеозойских и дициклический у мезокайнозойских. У первой группы пла- 
стршки налегают друг на друга, у второй срастаются в жесткий панцирь, по
этому палеозойские цидароиды чаще всего сохраняются в виде разрознен-
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ных пластинок и игл, а более молодые представлены преимущественно пан
цирями.

Цидароиды по сравнению с другими отрядами ршеют наиболее крупные 
длинные иглы, за что и получили название «копьеносные». Длина крупных 
игл в 2—2,5 раза может превосходить размеры панциря. Иглы не только осу
ществляют функцию защиты (такого «дикобраза» сложно схватить и невоз
можно проглотить), но и участвуют в перемещении ежа по дну. Это достига
ется с помощью сложной системы связок, обеспечивающей подвижность игл. 
Некоторые мелкие иглы преобразованы в тдицеллярии — видоизмененные 
хватательные иглы, представляющие собой подвижные щипчики, припод
нятые на стебельке. Педицелляррш служат для зашиты и предотвращения заг
рязнения панциря. Поздний силур — современность.

Подкласс Эуэхиноидеи. 
Subclassis Euechinoidea

Отряд Diadematoida {diadema — диадема, драгоценное головное украше
ние). Панцирь шарообразный, значительно уплощенный с обеих сторон (рис. 
272). Ротовое и анальное отверстия располагаются, как у Cidaroida, и подоб
но последним у диадематоид имеется вертикально расположенный аристо
телев фонарь. Вершинный щиток дициклический. Амбулакральные поля 
очень широкие, незначительно уступающие ширрше интерамбулакральных 
полей. Амбулакральные пластршки сложные: они состоят из нескольких по- 
лупластршок, пронизанных несколькими парами пор и кроме того снабжен
ных бугорками для игл. Иглы менее дифференцированные, чем у цидароид, 
но зато располагаются и на амбулакрах, и на интерамбулакрах. Длинные тон
кие иглы могут иметь размер до 30 см. Поздний триас — современность.

Отряд Holectypoida. Панцирь от низкой полушаровидной до конической 
формы с плоской нижней стороной (рис. 273). Ротовое отверстие находится 
в центре нижней стороны, а анальное в различной степени смещено назад. 
Вершинный щиток компактный, мадрепоровая пластинка резко увеличена 
по сравнению с остальными, ішогда восстанавливается пятая половая плас
тинка. Амбулакры узкие, интерамбулакры более широкие. Амбулакральные 
пластинки в пределах одного амбулакрального поля могут быть как просты
ми, так и сложными. У большішства родов имелся наклонно расположен
ный аристотелев фонарь, у меньшшства отсутствовал. Юра — современ
ность.

Отряд Clypeasteroida (греч. clypeus — щит, диск; aster— светило, звезда). 
Панцирь дисковидный, с плоской или вогнутой нижней и слабовыпуклой 
верхней стороной. Снаружи панцирь покрыт многочисленными мелкими бу
горками для прикрепления маленьких игл. Ротовое отверстие находится в 
центре нижней стороны, а анальное преимущественно на перегибе верхней 
и нижней сторон (рис. 274). Имеется аристотелев фонарь с наклонно, почти 
горизонтально ориентированными челюстями. Вершішный щиток моноба- 
зальный. Клипеастероиды ведут малоподвижный образ жизни, обитая как в 
мягких грунтах, так и на поверхности дна. Это, видимо, обусловило резкую 
дифференциацию амбулакральных ножек на нижней и верхней сторонах пан
циря и повлекло различие в строении амбулакральных пластинок и амбулак-
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Отряд Diadematoida

Рис. 272. Отряд Diadematoida (Т ,—Q).
а, б — Pseudodiadema (J—К,): а — вид сверху, б — вид снизу со стороны ротового поля; в — амбу
лакральное поле, состоящее из сложных пластинок; г — панцирь с иглами в породе; д — совре
менная Pksiodiadema с длинными тонкими иглами (а—г — Treatise..., U. 3, J966; д — Mortenseri, 
1923). Обозначения: ап — амбулакральное поле, ип — интерамбулакральное поле

ральных полей. На верхней стороне панциря амбулакральные поля петало- 
идные — лепестковидные, за пределами петалоидов они резко расширяются, 
превосходя у края верхней стороны ширішу интерамбулакральных полей. В 
середрше амбулакров нижней стороны панциря располагаются простые или 
ветвящиеся у краев пищевые желобки. Амбулакральные ножки на верхней 
стороне клипеастероид служили для дыхания и осязания, а на нижней сто
роне панциря принимали участие в сборе пищи.

Внутри панциря присутствуют дополнительные скелетные структуры, 
видимо, обеспечивающие достаточную прочность для обитания на мелково
дье. Поздний мел — современность.

Отряд Spatangoida. Панцирь низкий или высокий двусторонне-симмет- 
ричный, с уплощенной нижней стороной, имеющий сверху овальное или 
сердцевидное очертание (рис. 275). Ротовое отверстие приближено к пере-
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Отряд Holectypoida

Рис. 273. Отряд Holectypoida (J—Q).
а—г — Ildleclypus (J—К): а — вид снизу, б — вид сбоку, в — вид сверху, — главный бугорок, окру- 
женііыіі вторичными, увел. 7; д—ж — Coiiu/us (К^): d — вид снизу, е — вид сзади, ж  — вершинный 
щиток(л— Wrigh!, 1857— IИ78; д—ж — Палеонтология беспозвоночных, 1962). Обозначения: а о — 

анальное отверстие; мд — мадрепорит; ро — ротовое отверстие

днему Краю, а анальное либо приближено к границе нижней и верхней сто
рон, либо располагается несколько выше. Челюстной аппарат отсутствует. 
Вершинный щиток компактный, удлиненный или разорванный. Амбулак- 
ры петалоидные или непеталоидные, иногда три передних амбулакра сходят
ся на вершине панциря (тривиум), а два задних несколько смещены назад 
(бивиум). Так как амбулакральные и интерамбулакральные поля начитают
ся от вершины панциря и заканчиваются около ротового отверстия, смеще
ние ротового отверстия вперед привело к укорачиванию на нижней стороне 
панциря переднего амбулакра и возрастанию заднего интерамбулакра. Эта 
часть заднего интерамбулакра называется пластрон. Строение пластрона мо
жет быть различным. Амфистернальный тип характеризуется наличием двух 
крупных удлиненных пластииок, составляющих основную часть пластрона, 
а меридостернальный — двухрядным расположением чередующихся пласти
нок. Юра — современность.

Искусственная систематика морских ежей проста и удобна для понима
ния и использования. В соответствии с ней вьщеляются ежи древние (O -P ) 
и новые (Т—Q). Древние палеозойские морские ежи отличаются от новых ме
зозойских тем, что число рядов пластинок в интерамбулакральном и амбу
лакральном полях нередко больше двух, в минимуме составляет один ряд, а 
в максимуме свыше 15. Таким образом, суммарное число рядов пластинок у 
древних ежей больше или меньше 20, а у новых — равно 20. Многие древние 
ежи имели гибкий панцирь, в одних случаях он состоял из черепицеобразно 
налегающих пластинок, а в других — из несоприкасающихся пластршок, со
члененных с помощью связок. Вершршный щиток обычно моноцикличес- 
кий. После гибели ежа панцирь распадался на отдельные элементы и лишь в
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Отряд Clypeasteroida
пл
л

Ш ф Йш

пж

P O

Рис. 274. Отряд Clypeasteroida (K ^ -Q ).
а—д — Oypeaster(P^-Q): а — вид сверху, б — вид сбоку, в — схема панциря сверху, г — вершин
ный щиток, д — схема расположения пищевых желобков; е , ж — Echinarachnius (N-Q); е — схема 
панциря снизу, ж  — схема строения пищевых желобков. Обозначения: ао — анальное отверстие; 
вщ — верщинный щиток; гп — глазные пластинки; пж — пищевые желобки; пл — петалоидные 

амбулакры; пп — поры для выхода половых продуктов; ро — ротовое отверстие

исключительных случаях мог сохраняться полностью. В современных морях 
существуют несколько глубоководных форм с гибким панцирем, но с упо
рядоченным двухрядным строением полей.

Новые морские ежи подразделяются на две группы: правильные (T -Q ) и 
неправильные (J—Q). Для правильных морских ежей, как и для древних, ха
рактерно центральное положение ротового и анального отверстий, поэтому 
управильных ежей вершинный щитоктоже циклический. Они в полной мере 
обладают пятилучевой симметрией, имеют вертикально расположенный ари
стотелев фонарь, с помощью которого собирают гшщу, в первую очередь во
доросли.

У неправильных морских ежей смещено анальное отверстие. Эта группа 
разделяется на челюстных (рот остается в центре нижней стороны, аристо
телев фонарь имеет наклонное положение или отсутствует) и бесчелюстных 
(рот смещен вперед, челюстной аппарат отсутствует). У челюстных ежей пя
тилучевая симметрия нарушается смещенным положением анального отвер
стия, а у бесчелюстных — смещенным положением ротового и анального от
верстия, а также двусторонне-симметричной формой панциря — овальной 
или сердцевидной (рис. 275).

Образ жизни и геологическая история. Почти все современные ежи живут 
группами, своеобразными сообществами, насчитывающими десятки, сотни, 
а иногда и тысячи экземпляров. Древние морские ежи, появившиеся в ордо
вике, имели специфические особенности, о которых сказано выше. Допол-
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Отряд Spatangoida

Рис. 275. Отряд Spatangoida (J—Q).
а—в — Micrasler (К^—P,): а — ввд сверху, б — вид снизу, в — вершинный щиток; г — положение 
ежа в норке; д—ж — Echinocorys (К,—P,): д — вид сбоку, е — вид снизу, ж — вершинный шиток; 
з—к — Collyrites з — вид сверху, и — вид сбоку, к  — вершинный щиток (а — Treatise..., U. 3, 
1966; б—к  — Оеновы палеонтологии, 10, 1964). Обозначения: ан — амбулакральная ножка; ао — аналь
ное отверстие; ап — амбулакральное поле; гп — глазная пластинка; мд — мадрепорит; пл — плас

трон; пп — половая пластинка; ск — санитарный канал

нительно к этому следует упомянуть, что для них характерны однообразные 
иглы, а амбулакральные ножки, видимо, еще не приобрели способность при
сасываться.

К концу палеозоя приурочено массовое вымирание. Этот рубеж преодо
лел только отряд Cidaroida и, что особенно примечательно, только один, 
единственный род этого отряда — Miocidaris.

Фактически геологическая история мезо-кайнозойских морских ежей на
чалась почти с «чистого листа». Дополнительно к отряду Cidaroida появился 
отряд Diadematoida, принципиально отличающийся наличием сложных ам
булакральных пластинок, расширением за счет этого амбулакральных полей 
и увеличением суммарного числа амбулакральных ножек, а значит, и спо
собности присасывания ко дну. Это привело к тому, что современные диа-
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дематоиды распространены значительно шире, чем цидароиды, так как мо
гут обитать и в спокойных, и в достаточно гидродинамически активных уча
стках бассейнов. Правильные морские ежи обитают преимущественно на ска
листых грунтах. В юре появляются неправильные морские ежи, у которых 
сместилось анальное отверстие. При этом у отряда Holectypoida ротовое от
верстие осталось в центре нижней стороны, а у отряда Spatangoida оно смес
тилось вперед. Отряд Holectypoida представляет собой вымирающую груп
пу, расцвет которой приходился на юрский и меловой периоды. При общем 
числе родов около 30 в современных морях живут всего два.

Спатангоиды обитают на мягких грунтах и ведут малоподвижный образ 
жизни. Нередко они поселялись в норках, иногда зарывались в грунт на глу
бину до 20 см. Это сопряжено с утратой челюстного аппарата, смещением 
ротового отверстия вперед, а загребание грунта осуществляется с помощью 
одной иліі двух выступающих губ.

В меловое время появился отряд Clypeasteroida. Подобно другим непра
вильным морским ежам клипеастероиды (американское просторечие — «пес
чаные доллары») обитают на мягких илистых грунтах, либо медленно полза
ют в приповерхностном осадке, либо лежат неподвижно, наклонно иліі почти 
вертикально по отношению к встречному потоку воды.

Класс Офиоцистиоидеи. 
Classis Ophiocystioidea

Небольшой класс Ophiocystioidea включает вымерших палеозойских иг
локожих, имевших низкоконический иліі шлемообразный панцирь, закры
вающий дисковидное мягкое тело только сверху (рис. 276). Он состоял из при
поднятой центральной части, сложенной разнотипными многоугольными 
табличками, иногда имелось краевое кольцо, образованное десятью одина
ковыми табличками. Анальное отверстие располагалось на склоне верхней 
стороны панциря в заднем интеррадиусе. Оно было окружено кольцом бо
лее крупных табличек и прикрыто сверху множеством (до 20) мелких табли-

Класс Ophiocystioidea

Рис. 276. K-Iiacc Ophioeystioidea (О—D^).
а — Vokhovia (О), реконструкция, вид сбоку; б — Sollasina (S^), реконструкция, вид снизу (б — 
Основы палеонтологии, 10, 1964). Обозначения: ан — амбулакральные ножки; ао — анальное от

верстие; гп — гонопора (или гвдропора); ро — ротовое отверстие
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чек, образующих пирамидку. Недалеко от анального отверстия на границе 
периферических табличек имелось небольшое отверстие, скорее всего это 
была гидропора иліі гонопора. Пятилучевая симметрия хорошо выдержива
ется в периферической части панциря, в центральной части ее нарушает по
ложение анального отверстия и окружающих его табличек. О строении ниж
ней (оральной) стороны можно судить предположительно. Так, у 
позднесилурийского рода Sollasina ротовое отверстие располагалось в цент
ре нижней стороны, присутствовал хорошо развитый челюстной аппарат типа 
аристотелева фонаря.

Офиоцистиоидеи не имели рук, но у них присутствовали крупные длин
ные амбулакральные ножки, выполнявшие функцию движения. Ножки были 
скелетизированы и на некоторых реконструкциях несколько напоминают 
лучи офиур. Они были подвижными хищниками палеозоя (ордовик — сред
ний девон).

Класс Голотурии. 
Classis Holothuroidea

К классу Holothuroidea (греч. holothurion — морской огурец) относятся иг
локожие, имеющие цилиндрическую, веретено- или червеобразную форму 
тела, обладающие двусторонней, а не радиальной симметрией. Размеры го
лотурий изменяются от нескольких миллиметров до десятков сантиметров, 
гиганты достигают 2 м, средние размеры составляют 10—40 см. Ротовое от
верстие находится на переднем, анальное — на заднем конце. Рот окружен 
венчиком щупалец, с помощью которых голотурии собирают пищу; кишеч
ник, как и у других иглокожих, образует петлю. Радиальные каналы с амбу
лакральными ножками протягиваются от переднего к заднему концу тела 
(рис. 277). Три из них группируются ближе к брюшной стороне (тривиум), а 
два оставшихся располагаются на спинной стороне (бгаиум). Амбулакраль
ные ножки тривиума выполняют функцию передвижения, а бивиума — га-

Класс Holothuroidea

І’ис. 277. Кліісс M olothuroidea (D —Q).
a іірололыгыіі p a :ip e 't; O - общий вид; в—о склериты голотурий: в—е — современные, ж — 

ы - камеииоугольпые, /с—у/ — юрские, л;— -  палеогеновые
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Рис.278. Схема геохронологического распространения основных классов
типа иглокожих

зообмена и осязания. Тело голотурий покрыто кожицей, содержащей мель
чайшие известковые элементы — склериты. Форма склеритов чрезвычайно 
разнообразна (рис. 277): среди них наблюдаются пористые круглые, оваль
ные, гладкие и с различными выростами, игольчатые (спикулоподобные) и 
т.д. Склериты могут сохраняться в ископаемом состоянии. Они классифи
цируются по форме и подразделяются на искусственные группировки. По
добным образом группируются и членики морских лилий, о чем говорилось 
выше.

Голотурии — преимущественно детритофаги, обитащие на различных 
глубинах, вплоть до абиссальных. Они ведут бентосный или пелагический 
образ жизни; среди бентосных имеются и зарывающиеся, и передвигающи
еся по дну. Сбор пищи происходит с помощью приротовых щупалец, пред
ставляющих собой видоизмененные амбулакральные ножки, некоторые фор
мы пропускают через кішіечник грунт. Съедобные голотурии называют 
трепангами.

Голотурии, видимо, появились в раннем палеозое, хотя достоверные 
склериты этих животных известны с девона. Можно ожидать, что некото
рые микроскопические известковые образования неясного систематического 
положения в дальнейшем будут отнесеіп>і к элементам кожного скелета го
лотурий.

Геологическая история типа иглокожих (рис. 278). Иглокожие достовер
но известны с кембрия, однако, судя по большому разнообразию классов, ло
гично предположить, что они не только появились раньше, но и дифферен
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циация их началась в докембрии. Ранний палеозой представляет собой экс
периментальный этап становления одних классов на фоне быстрого угаса
ния и вымирания других. Максимальное число классов — 20 — приходится 
на ордовик, когда возникли все пять классов, существующие по сей день; 
морские лилии, морские звезды, офиуры, морские ежи и голотурии.

Ранний палеозой (6 —0 ) — время средних и малых классов, многие из 
которых еще не имели не только пятилучевой, но и двусторонней симмет
рии (класс Stylophora и др.). Для подтипа Crmozoa характерно проявление 
элементов пятилучевой симметрии у Eocrinoidea, наследование этих элемен
тов и появление новых признаков у Cystoidea, становление отчетливо выра
женной пятилучевой симметрии у Blastoidea и Crinoidea.

Удивительные необычные иглокожие HeLicoplacoidea со спиральным ти
пом симметрии были в большом числе встречены в нижнекембрийских от
ложениях Калифорнии (рис. 254, а). У них имелся гибкий веретеновидный 
панцирь размером до 3 см, состоящий из спирально расположенных рядов 
табличек (амбулакральных и рштерамбулакральных). На одном конце нахо
дилось ротовое отверстие, положение анального отверстия пока спорно. Воз
можно, геликоплакоидеи свободно лежали на дне, либо закреплялись или 
зарывались в грунт, не исключено, что они могли перемещаться на корот
кие расстояния.

Если ранний палеозой являет собой господство классов, ведущих непод
вижный образ жизни (подтипы Homalozoa и Crinozoa), то мезозойский этап 
разительно отличается существованием преимущественно подвижных форм 
Echinozoa (ежи и голотурии) и Asterozoa (звезды и офиуры). Более того, и сре
ди морских лилий в конце мезозоя появляются бесстебельчатые планктон
ные и псевдопланктонные формы, число которых со временем возрастает, и 
в настоящий момент они превосходят исходный стебельчатый тип.

Среди подвижных форм наиболее быстроходны офиуры, передвигающи
еся при помощи своих лучей. Разнообразные донные экологические нішіи 
освоили в процессе эволюции морские ежи. Некоторые, утратив челюстной 
аппарат (отряд Spatangoida), перешли к зарывающемуся образу жизни; их 
панцирь имеет двустороннюю симметрию.

Состав иглокожих на сегодняшний день отражает их существенную роль 
в бентосной фауне морских бассейнов.

Иглокожие в упражнениях и задачах

Морфология, классификация и систематика

Упражнение 1. Составьте схему систематического состава типа иглоко
жих в соответствии со схемой 20 , укажите недостающие таксоны, а также пе
речислите основные классификационные признаки. Если изучен большой 
материал, то целесообразно ограничить схему только подтипами и класса
ми, а состав некоторых классов рассмотреть отдельно.

Упражнение 2. Составьте схему систематического состава класса 
Cystoidea, приведя таксоны более низкого ранга до рода включрггельно и ука
зав классификационные признаки.

Упражнение 3. Составьте схему систематического состава класса Echinoi- 
dea, приведя таксоны более низкого ранга и указав классификационные при
знаки.
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Схема 20
Систематический состав типа Echinodeimata

Тип Echinodermata

Подтип

Класс
А /JK  Л

Holothuroidea

Упражнение 4. Определите систематическую прршадлежность данного эк
земпляра к одному из классов типа иглокожих, используя определительские 
ключи и схему строения некоторых классов типа иглокожих (см. рис. 254).

Упражнение 5. Определите принадлежность данного экземпляра к одно
му из родов типа иглокожих, используя определительские ключи и объясне
ния основных морфологических признаков, данные на рис. 254—277.

Упражнение 6. Зарисуйте и опишите определенный экземпляр. На ри
сунке покажите основные морфологические признаки, за счет чего можно 
значительно сократить описание.

Упражнение 7. Составьте диагнозы всех надродовых категорий. Для это
го проанализируйте материал предыдущих упражнений и используйте све
дения из лекций и учебника.

Упражнение 8. Впишите изученные классы и poдьf в схему 21, отражаю
щую строение некоторых Crinozoa. В случае необходимости самостоятельно 
дополните и детализируйте схему.

Схелш 21

Строение некоторых классов подтипа Ci inozoa

Расположение табличек чашечки

закономерное

чашечка состоитмногочисленные таблички 
пронизаны порами

поры поры ромбовые, из 4 рядов 
парные многочисленные табличек с

из 3 рядов табличек, 
пищевые желобки

из 2 и более 
рядов табличек.

3 ромбовыми располагаются в вырезе пиш,евые желобки
пораііт радиальны) табличек располагаются 

на брахиолях, 
или руках

Род

Класс

' Для этого класса самостоятельно дополните схему и отразите все изученные роды.

411



сравнение основных классов типа иглокожих
Таблица 27

JVo

Homa-
Iozoa Crinozoa Asterozoa Echinozoa

класс

Прмліак

Подтип

о
J=Q.

яС)-¾
£
■W

бв
-S
£3
:гв.о

яо■а
£к•W<ля

.О'С•в

ое
UЫ

Симметрия
Амбулакральные поля: имеются 

или отсѵтствмот

Форма чaшe^DШ или панщіря
Число и расположение табличек 

чашечки или ішастшіок паициря
Стебель: имеется или отсутствует
Система газообмена: поры, кана

лы, гидросішры и др.

Среда обнтатія и образ жизни
Породообраз\іоіцая роль
Названия из>’ченных родов

10 Геолопгческші возраст

Примечание. Ответы на путікты № 3 и 6 желательно дополнить схематическими рисунками.

Упражнение 9. Составьте сравнительную таблицу основных классов типа 
иглокожих в соответствии с признаками, приведенными в табл. 27. Если вы 
знакомились с большим числом классов, чем дано в таблице, то дополните и 
детализируйте ее самостоятельно.

Упражнение 10. Впишите изученные роды в схему строения морских 
ежей, как показано для рода Cidaris на схеме 22. Дополните схему сведения
ми о типе вершинного щитка и принадлежности к искусственной группе.

Упражнение П . Составьте схему строения морских ежей по искусствен
ным группировкам (древние и новые, правильные и неправильные, челюст
ные и бесчелюстные). Для этого можно воспользоваться схемой к предыду
щему упражнению.

Вариант 1. На схеме 22 после указания родов вместо отрядных катего
рий втш іите искусственные группировки, подчеркнув признаки, достаточ
ные для выделения этих группировок.

Вариант 2. Составьте новую схему, ограничив ее признаками, по кото
рым выделяются искусственные группы.

Упражнение 12. Составьте схему строения вершршных щитков морских 
ежей. Для этого нарисуйте горизонтальный ряд вершинных щитков всех изу
ченных родов. Над рисунками впишите названия типов вершинных щитков, 
а под рисунками — названия соответствующих родов, отрядов, искусствен-
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Схема 22

П а н ц и р ь  
число рядов пластинок в каждом поле

Строение изученных родов морских ежей

больше или 
меньше двух

равно двум

анальное отверстие в центре верхней стороны

амбулакральные амбулакральные
пластинки простые пластинки сложные

анальное отверстие смещено назад

ротовое отверстие 
в центре нижней стороны

ротовое отверстие 
смещено вперед

панцирь полушаровидный панцирь  ̂ амбулакры амбулакры
или конусовидный дискови^ный петалоидные непеталоидные

петали петали 
открытые закрытые

анальное
отверстие

около
вершинного

щитка

анальное 
отверстие 
на границе 

нижней 
и верхней 

стсюон

Род

Отряд

амбулакры Д»а задних 
сходятся на амбулакра 

вершине панциря отделены от 
трех передних

Cidaris

Cidaroida



Таблица 28
Сравнение отрядов морских ежей

№ Признак
■в
U_о

I

л
э'S
E
-оя

я■о

2
яс.Сй

Общее число рядов пластинок (>20 или =20)
Положение анального отверстия
Положение ротового отверстия
Амбулакральные пластинки: простые или 
сложные
Строение вершинного щитка
Форма панциря сбоку
Образ жизни и условия обитания
Геологический возраст
Названия изученных родов

Примечание. Ответы на пункты № 2—6 дополните схематическими рисунками.

ных Групп. При выполнении этого упражнения воспользуйтесь результата
ми упражнения 9 и рис. 268.

Упражнение 13. Составьте сравнительную таблицу для отрядов морских 
ежей в соответствии с признаками, приведенными в табл. 28.

Упражнение 14. Составьте самостоятельно ключи для определения изу
ченных родов морских ежей. Для этого можно использовать определительс- 
кие ключи, ограничив их изученными родами и за счет этого упростив, од
нако лучше, опираясь на собственный материал, предложить новый вариант.

Среда обитания и образ жизни

Упражнение 15. Составьте схему, отражающую образ жизни современ
ных и ископаемых иглокожих, сгруппировав роды (и более высокие таксо
ны) по следующим категориям: бентос (зарывающийся, подвижный, при
крепленный), планктон, псевдопланктон. Для этого проанализируйте 
материал, изложенный на лекциях и в учебнике.

Эволюция

Упражнение 16. Проанализируйте основные направления в развитии чле
ников стебля морских лилий (рис. 279). Дайте описание изменений осевого 
канала, лигаментного поля, сочленовной поверхности и контура поперечного 
сечения члеников стеблей. Укажите, какие изменения являются параллель
ными в каждой из трех ветвей.

Упражнение 17. Составьте схему, отражающую становление у иглокожих 
пятилучевой симметрии и вторичный переход к двусторонней симметрии. 
Для этого проанализируйте изученные классы и роды и проследите для них 
отсутствие пятилучевой симметрии (подтип Homalozoa), элементы ее станов-
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сегменты члеников 
стеблей

сочленовная
поверхность

. осевой канал 

лигаментное поле

швы сегментов

Рис. 279. Основные направления развития члеников стеблей морских лилий
{Стукалина, 1966)

ления (классы Eocrinoidea и Cystoidea), отклонения в числе табличек, брахи- 
олей и др. (классы Blastoidea и Crinoidea). ОгБшште радиальную симметрию 
подтипа Asterozoa. Проследите у класса Echinoidea переход к двусторонней 
симметррш. Непременно включите данные о голотуриях. Схему желательно 
представить в виде индивидуальных или обобщающих рисунков с минималь
ными текстовыми пояснениями.

Зоологическая номенклатура

Упражнение 18. Подберите пример бинарной номенклатуры для типа 
иглокожих, используя видовые названия из учебника.

Упражнение 19. Покажите положение вида Ciclaris ddaris (Linnaeus) в си
стеме органического мира, перечислив все таксоны от царства до вида. По
ясните, почему фамилия автора заключена в скобки.
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Упражнение 20. Проанализируйте названия классов иглокожих; укажите 
признаки, положенные в их основу, используя переводы латинских названий.

Упражнение 21. Проанализируйте названия всех изученных родов и вы
делите наиболее употребительные окончания, сопроводив их переводом.

Геохронология

Упражнение 22. Составьте геохронологическую таблицу распростране
ния классов типа иглокожих. Желательно показать в этой таблице родствен
ные связи отдельных классов, использовав материал из лекций и учебника 
(см. рис. 278).

Упражнение 23. Определите возраст отложений по комплексу иглокожих, 
состоящему не менее чем из четырех форм. Например, встречены роды 
Pygaster, Toxaster, Holectypus, Echinocorys. Для составления заключения о воз
расте необходимо сначала выяснить время существования перечисленных 
родов и после этого определить интервал их совместного существования.

7: Заключительная контрольная

Вариант 1. Ответьте на 10 вопросов, выбрав правильный ответ из четы
рех предложенных.
I. Время существования класса Crinoidea?

1. D -T . 2. О -  Q. 3. T -Q . 4. 6 - D .
И. Для какого рода характерны двойные поры?

1. Pentremiles. 2. Echinoencrinites. 3. Eehinosphaerites. 4. Glyptosphaerites.
III. Какие ископаемые образуют криноидные известняки?

1. Морские лилии. 2.Морские ежи. 3. Морские звезды. 4. Трепанги.
ГѴ. У какого рода отсутствовал стебель?

1. Marsupites. 2. Dicromyoerinus. 3. Moseovicrinus. 4. Peniremites.
V. У какого рода имеются анальные таблички?

1. Marsupites. 2. Cupressoerinites. 3. Platyerinites. 4. Dieromyocrinus.
VI. Интервал существования новых морских ежей?

1 .D -Q . 2. T -Q . 3 .K -Q . 4. 0 - Р .
VII. У какого рода разорванный вершинный щиток?

1. Pseudodiadema. 2. Eehinaraehnius. 3. Collyrites. 4. Eehinoeorys.
VIII. У какого рода амбулакральные пластинки сложные?

1. Cidaris. 2. Eehinoeorys. Ъ.Holeetypus. А.Pseudodiadema.
IX. Для какого рода характерен зарывающийся образ жизни?

1. Cidaris. 2. Mieraster. 3. Pseudodiadema. 4. Conulus.
X. Как попадает в'ода в амбулакральную систему?

1. Через глазные пластинки. 2. Через мадрепоровую пластинку. 3. Через 
поры на амбулакральных пластинках. 4. Через ротовое отверстие. 
Вариант 2 (обратная задача). Составьте контрольную из 10 вопросов, 

предложив в качестве ответа один правильный и три неправильных, жела
тельно правдоподобных.

Тип Погонофораты. 
Phylum Pogonophorata

Общая характеристика. Тип Pogonophorata (rpt4.pogon  — борода; phoros — 
несущий) установлен в середине XX в. (А.В.Иванов, 1955, 1957), раньше по-
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Тип Pogonophorata

Рис. 280. Тип Pogonophorala (S—Q).
а — прижизненное положение в субстрате; б — мягкое тело вне трубки; в—е ~  внешний вид тру
бок современных погоНофорат {в—е — Жизнь животных, 2, 1988). Обозначения: гл — головная 

лопасть; п — папиллы; тр — трубка; щ — щупальца; I - IV  — отделы мягкого тела

гонофорат рассматривали как класс непонятного систематического положе
ния (? черви). Тип входит в раздел трехслойных вторичноротых животных 
вместе с иглокожими, полухордовыми и хордовыми, о чем свидетельствует 
общность эмбрионального развития,

Погонофораты имеют нитевидное или шнуровидное тело длиной до 
300 CM при поперечнике до 5 см. Благодаря мышечной системе оно может 
растягиваться, на что указывает длина хитиноидной трубочки. Тело nororfo- 
форат состоит из четырех основных отделов. Первый отдел на переднем кон
це несет спинную головную лопасть и нитевидные отростки — щупальца (от 
1 до 268), напоминающие бороду, что отражено в русском переводе — боро- 
доносцы. Второй отдел тела погонофорат обычно имеет кутикулярные греб
ни (уздечки), третий — сосочки {папиллы), четвертый — щетинки и кольчатое 
строение (рис. 280). По наличию или отсутствию уздечек вьщеляют два под
типа: Frenulata — Уздечковые (>150 видов) и Afrenulata — Безуздечковые, или 
Vestimentifera (>20 видов).

Погонофораты обладают мышечной, нервной, кровеносной и половой 
системами. Кровь насыщена гемоглобином больше, чем у человека. Кишеч
ный тракт отсутствует, хотя у личинки он имеется в виде трубки с ротовым и 
анальным отверстиями, но впоследствии рассасывается и исчезает. Захват 
пищи, переваривание и всасывание осуществляют щупальца. Захват пиши 
происходит благодаря отфильтровыванию щупальцами взвеси. Переварива
ние идет в межщупальцевом пространстве за счет секреторной деятельнос
ти «желез». Всасьшание осуществляется ворсинками, покрывающими повер-
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хность щупалец. Кроме того, погонофораты вовлекают внутрь своих клеток 
бактериальную взвесь через поверхность тела, минуя щупальца. Щупальца 
вьтолняют также функцию дыхания. Кровеносная система распределяет по
лученный материал по всему телу. Избавление от конечных продуктов жиз
недеятельности происходит в переднем отделе тела через органы вьщеления, 
состоящие из каналов и полостей.

Основным продуктом питания погонофорат являются автотрофные хе
мосинтезирующие бактерии, образующие с ними характерный симбиоз. В 1 
CM̂ может находиться до 35 млрд бактерий. Бактерии живут в различных по
лостях тела и в вакуолях внутри клеток. Источником питания погонофорат 
служат аминокислоты (протеины) хемосинтезирующих бактерий. Разные 
группы погонофорат имеют свой набор бактерий: для подтипа Vestimentifera 
характерны серные бактерии (поглощают H^S), для подтипа Frenulata — ме
тановые (поглощают СН^).

Тело погонофорат заключено в узкую эластичную трубку, обычно имею
щую кольцевое строение (рис. 280). Трубка открыта с обоих концов. Состав 
трубки хитиноидный, с различным содержанием белкового компонента.

Образ жизни. Погонофораты ведут неподвижный образ жизни в морях 
нормальной солёности. Они предпочитают илистый грунт, зарываясь в него 
задним концом тела через открытый конец трубки. Глубины обитания от 20 
(сублитораль) до 10 ООО м (ультраабиссаль). Особенно многочисленны пого
нофораты в денсали вокруг «курильщиков» рифтовых зон. Уже при темпе
ратуре 40°С  они образуют кольцо массовых поселений до 100 особей на 1 м̂ . 
Долгое время считали, что погонофораты могут существовать только при тем
пературе не выше 14°С.

Ареалы массового распространения погонофорат совпадают не только с 
денсалью, но и с разнообразными зонами сероводородного и метанового за
ражения, в том числе и с нефтегазовыми месторождениями. Таким образом, 
погонофорат можно использовать как биоиндикаторы при поисках нефти и 
газа.

Геологическое значение. Ископаемые трубки погонофорат (см. рис. 8), 
обогащенные сульфидами, обнаружены в сульфидных и медноколчеданных 
месторождениях Урала (силур, девон), Кипра, Омана (мел), в свинцово-цин
ковых и сульфидных рудах Ирландии (карбон). Силур — современность.

Тип Полухордовые. 
Phylum Hemichordata

Jltn Hemichordata Общая Характеристика. Название типа Hemichordata
К лассEnteropiieusia (греч. hemi — приставка полу-, половина; chorde —
^Тсс^Ск^оШШа струна) связано с тем, что хорда в отличие от настоя

щих хордовых представлена не длинным тяжем, а 
только небольщим спинным выростом кишечного тракта в области глотки 
{нотохорд, стомохорд). С боков глотка несет щелевидные (жаберные) отвер
стия. Полухордовые вместе с иглокожими, погонофоратами и хордовыми 
входят в раздел трехслойных вторичноротых животных.

Полухордовые представлены одиночными и колониальными формами. 
Для палеонтологии наибольший интерес имеют современные колониаль
ные Pterobranchia — крыложаберные, служащие моделью для реконструк-
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Тип Hemichordata

Рис. 281. Тип Hemichordata; классы F4erobranchia (O -Q )  и Graptolithina ( 6 —С). 
а, б—  современная птеробранхия Rhahdopleura: а — прижизненное положение, 6 — строение зоо- 
ида; в — строение сикулы и тек граптолита Prisliograplus (S). Обозначения: ао — анальное отвер
стие; гл — головной щит (хобот); ро — ротовое отверстие; си — сикула; ст — стебель, или нож

ка; т — туловище; тр — трубочка-тека; щ — крыловидные «руки» с щупальцами

ции ископаемых граптолитов. В этом качестве обычно рассматривают ко
лонии рода Rhabdopleura, состоящие из множества цилиндрических трубо
чек — тек (рис. 281). В теках находятся червеподобные зооиды длиной около
0,5 мм, диаметром менее 1 мм. Теки состоят из лентовидных полуколец, 
объединенных по зигзагообразному шву в единый цилиндр. Стелющиеся 
трубочки Rhabdopleura образуют основание колонии, достигающее в попе
речнике 10 см, а трубочки, поднимающиеся вертикально, — остальную часть 
колонии высотой до 6 см. Трубочки по химическому составу склеропроте
иновые, хотя внешне напоминают хитин. Схема строения зооида, находя
щегося в трубочке, показана на рис. 281, а, б.

Колония Rhabdopleura растет благодаря почкованию столонов. Почки по 
мере роста прорывают стенку и превращаются в полноценные зооиды {пер
форирующее почкование). У крыложаберных имеется пищеварительная, мы
шечная, нервная, кровеносная, половая системы и органы выделения. Фун
кцию дыхания выполняют щупальца и полости вдоль глотки, связанные 
обычно через жаберные отверстия с кишечным каналом и внешней средой.

Образ жизни. Современные полухордовые являются донными живот
ными, обитающими в морских бассейнах всех климатических зон на глу
бинах до 8000 м.

Тип полухордовых состоит из трех классов: Кишечнодышащие — Ente- 
ropneusta (юра — современность). Крыложаберные — Pterobranchia (кемб
рий — современность) и граптолиты — Graptolithina (кембрий — карбон).

Класс Граптолиты. 
Classis Graptolithina

Класс Graptolithina Общая характеристика, граптолиты, или GraptoUthina 
Подкласс Siereosiohnaia (рреч. graptos — нарисованный, начертанный; Iithos — 

Подкласс Grapioioidea камень), сохранились В виде маленьких трубочек, 
объединенных в различные колонии размером до 10 см. Трубочки-те/си 
(ячейки) серебристого или хитиноподобного облика, по составу склеропро-
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Рис. 282. Образ жизни іраптолитов. 
а, б  — бентос; в, г — планктон; д — псевдопланктон

теиновые (уплотненные полимеры бежа), а не хитиновые (полимеры 5тле- 
водов), как думали раньше. Теки достигают в поперечнике до 1 мм, а в дли
ну до 4 мм, но обычно меньше. Форма тек цилиндрическая, коническая, клю
вовидная, крючковидная. Устье тек гладкое или с шиповидными отростками, 
стенки сплошные или сетчатые из нитевидных волокон. Сплошные стенки 
состоят из колец и полуколец, как у крыложаберных (рис. 281). Первая тека 
колонии — сикула (греч. sicula — маленький кинжал) узкоконическая, с ни
тевидным отростком на одном конце и устьем на другом. В результате пер
форирующего почкования сикулы и последующих тек образуются колонии.

Образ жизни. Граптолиты — обитатели морей нормальной солёности, по 
образу жизни — бентос, планктон и псевдопланктон (рис. 282). У бентосных 
и псевдопланктонных колоний сикула имеет нитевидный отросток или ба
зальную пластинку, с помощью которых она прикрепляется к дну или лю
бым плавающим предметам. У некоторых планктонных колоний граптоли- 
TOB присутствуют воздушные пузыри. Массовые скопления граптолитов 
встречаются в глинистых сланцах, аргріллитах и алевролитах (отсюда назва
ние «граптолитовые сланцы»), реже в известняках и песчаниках.

Систематика. В современной классификации граптолитов относят к по- 
лухордовым на основании сходства строения и состава скелета с крыложа
берными. В первой половине XX в. граптолитов рассматривали в классе 
Hydrozoa ( т іт  Cnidaria). Класс Graptolithina состоит из двух подклассов: 
Stereostolonata (6 —С) и Graptoloidea (О — D,).

Подкласс Стереостолонаты.
Subclassis Stereostolonata

Колонии подкласса Stereostolonata (греч. stereos — пространственный; лат. 
Stolo — отросток) полиморфные, т.е. состоят из тек разной морфологии, вы- 
полняюшда разные функции. Устья сикулы и последущих тек ориентирова
ны в одну сторону. Наиболее многочисленны и разнообразны колонии от-
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Подкласс Stereostolonata

Рис. 283. Подкласс Stereostolonata ( 6 —С): отряд Dendrida ( 6 —С).
а — Diclyonema (Gj--C), стадии роста показаны пунктиром; б — схема образования и строения 
триад у древовидных граптолитов; в — Dendrograptus (6 ,—С); г — Clonograptus (О, )̂. Обозначения-. 

ат — автотека; бт — битека; ст — столотека

ряда Dendrida — древовидные. Они состоят из многочисленных веточек, рас
ходящихся дихотомически. Веточки свободные или объединены перемычка
ми, реже волнисто-изгибающиеся и многократно соприкасающиеся. Форма 
колоний веерообразная, плоская или свернутая в полуконус, реже пауковид
ная с веточками, радиально расходящимися от сикулы (рис. 283). Колонии 
дендрид обычно триморфные (без учета сикулы), состоящие из тек трех ва
риантов: столотеки (особь бесполого размножения), автотеки (особь пита
ния и полового размножения) и битеки (особь защиты и нападения или ? 
мужская особь). Столотеки, почкуясь, дают начало триаде тек: автотеке, би
теке и новой столотеке. По размеру автотека крупнее битеки. Такое тримор- 
фное строение имеют колонии рода Dictyonema, массовые скопления кото
рых создают диктионемовые сланцы. Сетчатые колонии Dictyonema внешне 
сходны с сетчатыми колониями мшанок, особенно с Fenestella. В отличие от 
них у Dictyonema, как и у всех граптолитов, состав скелета склеропротеино
вый (а не известковый), строение колонии иное.

Стереостолонаты — бентосные формы, прикрепленные или свобод
но стелющиеся по субстрату. Кембрий — карбон.

Подкласс Граптолоидеи. 
Subclassis Graptoloidea

Колонии подкласса Graptoloidea (греч. graptos— нарисованный, начер
танный; Hthos — камень) в отличие от стереостолонат мономорфные. Устья
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Подкласс Graptoloidea

Рис. 284. Подкласс Graptoloidea (О—D,).
а — Expatisoff-aplus (О, б, в — Phyllograptus (О ,а—О І̂), колония из четырех сросшихся ветвей сверху 
и сбоку; г — Dicraiiograptus (OjC); д — Didymograptus (0 ,а—О^І); е — Diplograplus (Ojl—S,l); 

ж  — Retiolites (S,l—w); з — Pristiograptus (S); и — Monograptus (S—D,). Обозначения: си — сикула

Подкласс Graptoloidea

Рис. 285. Подкласс Graptoloidea (О—D,): дуговвдно изогнутые, спирально-плоско- 
стные и спирально-винтовые колонии. 

а — Rastrites (S,l); б — Demirastrites (S,l); в — Spirograptus (S,w); г — Cyrtograptus(S,w)

сикул И тек ориентированы в одну или противоположные стороны. Грапто- 
литы состоят, как правило, из одной веточки. Веточки имеют один, два и че
тыре ряда тек, различно срастающихся друг с другом. Для древних ордовик
ских граптолоидей характерны двурядные и четырехрядные колонии (рис. 
284), а для силурийских и раннедевонских — однорядные (рис. 285). Веточ
ки обычно имеют вид прямых прутиков, реже это дуговидные и спирально 
изогнутые конструкции. Форма тек, формирующих веточки, разнообразная:
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Рис. 286. Схема геохронологического распространения основных 

родов граптолитов

цилиндрическая, крючковидная, в виде птичьей головки и т.д. Стенки тек 
сплошные или состоят из отдельных волокон, образующих ажурный сетча
тый каркас. Некоторые колонии граптолоидей имели воздушные пузыри, что 
свидетельствует о планктонном образе жизни. Другие граптолоидей с помо
щью нитевидных отростков могли прикрепляться к плаваюшим предметам 
и вести псевдопланктонный образ жизни. Глинистые сланцы с граптолои- 
деями называют граптолитовыми сланцами. Считают, что илы, давшие на
чало таким сланцам, формировались на значительных глубинах Мирового 
океана.

Граптолоидеи имеют большое стратиграфическое значение для ордови
ка и силура (рис. 286). Они быстро эволюционируют, распространены пла- 
нетарно, образуют массовые скопления. Ордовик — ранний девон.

^  Граптолиты в упражнениях и задачах
Морфология, классификация и систематика

Упражнение 1. Определите родовую принадлежность данного экземпля
ра, используя ключ для определения и объяснение основных морфологичес
ких признаков, показанных на рис. 283—285-.

Упражнение 2. Зарисуйте и опишите определенный экземпляр на зара
нее оставленном в тетради месте. Описание дайте в соответствш с призна
ками, отраженными в ключе для определения и показанными на рис. 283— 
285. На рисунке покажите основные морфологические особенности.

Упражнение 3. Составьте диагнозы надродовых категорий, поместив их 
на заранее оставленное в тетради место. Для этого проанализируйте опре-
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Схе.ма 23

Строение изученных родов граптолитов 

Колония

из нескольких ветвей, из четырех ветвей 
кустистая, древовидная

из двѵх ветвей из одной ветви

ветви ветви
срастались не срастались

ветви срастались 
полностью

ветви срастались 
частично

теки со сплошным теки с сетчатым 
скелетом скелетом

прямые изогнутые
ветви

спирально-
свернѵітые

спирально- спирально
плоскостные винтовые

Род



деленные и описанные роды, а также привлеките материал из лекций и 
учебника.

Упражнение 4. Впишите изученные роды в соответствующие типы коло
ний, как это показано на схеме 23 для рода Monograptus.

Упражнение 5. Составьте самостоятельно ключи для определения изучен
ных родов граптолитов. Для этого используйте план описания и результаты 
предьщущих упражнений.

Среда обитания и образ жизни

Упражнение 6. Составьте текстовую схему, отражающую среду обитания 
и образ жизни граптолитов, сгруппировав роды по следующим категориям: 
бентос, планктон, псевдопланктон. Для этого проанализируйте рис. 282 и ма
териал, изложенный на лекциях и в учебнике.

Эволюция

Упражнение 7. Проследите и опишите стадіш образования ветвей в ас- 
тогенезе колонии Dictyonema/IabeIIifonne (Eichwald), изображенной на рис. 
287. Для ясности стадии выделены пунктиром.

Класс Graptolithina

1 MM

Рис. 287. Класс Graptolithina ( 6 —С).
а — стадии образования ветвей в астогенезе колонии DictyonemaJlobeUifome (Eichwald); б  — изме
нение формы и частоты расположения тек в астогенезе колонии Monograplus argenleui: (Nich.)

{а — Treatise..., V, 1970)
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Упражнение 8. Проследите и опишите изменение формы тек в астогене- 
зе колонии Monograptus argenteus (Nicholson). Дайте характеристику каждой 
стадии, обратив особое внимание на частоту и расположение тек (рис. 287).

Зоологическая номенклатура

Упражнение 9. Проанализируйте названия перечисленных видов: 
Phyllograptus typus Hall, Monograptus priodon (Brorm.) и Spirograptus turriculatus 
(Barrande) и поясните, почему фамилии второго и третьего авторов заклю
чены в скобки. Покажите положение любого из приведенных видов в систе
ме царства Животные. Выделите наиболее употребительные окончания у изу
ченных родов граптолитов и дайте их перевод. Для каких более высоких 
таксонов использовано это греческое слово?

Геохронология

Упражнение 10. Определите возраст отложений по комплексу граптоли
тов, состоящему из четырех родов; Dictyonema, Diplograptus, Dendrograptus, 
Monograptus. Для установления возраста необходимо в ы я с н р г г ь  время суще
ствования каждой формы и определить интервал их совместного существо
вания.

7
■ Заключительная контрольная

Вариант 1. Ответьте на 5 вопросов, выбрав правильный ответ из четырех 
предложенных.
I. Когда существовал подкласс Graptoloidea?

1 .0 . 2. O -D ,.  3 .0 - S .  4.S.
П. Граптолиты имеют скелет:

1. Кремневый. 2. Известковый. 3. Роговой. 4. Склеропротеиновый.
ПІ. У какого рода колония триморфная?

1. Retiolites. 2. Diplograptus. 3. Dictyonema. 4. Rastrites.
ГѴ. У какого рода имелось два ряда тек?

1. Diplograptus. 2. Pristiograptus. 3. Rastrites. 4. Monograptus.
V. У какого рода ветви изогнутые?

1. Monograptus. 2. Pristiograptus. 3. Retiolites. 4. Rasrites.
Вариант 2 (обратная задача). Составьте самостоятельно контрольную ра

боту из 5 вопросов. Для этого используйте материал, изученный на практи
ческих занятиях, а также сведения, изложенные на лекциях и в учебнике.

Тип Хордовые. 
Phylum Chordata

Тип Chordata Общая характеристика. Тип Chordata (греч. ehorde —
подтип Tunicata струна) вместе С полухордовыми, иглокожими и по-

nodtl7vJiiebZa гонофоратами входят в раздел трехслойных вторично
ротых животных. Для хордовых характерно наличие 

следующих особенностей: 1) хорды {ehorda dorsalis — спинная струна); 
2) спинная нервная трубка; 3) сегментация (метамерность) мускулатуры и 
других структур; 4) жаберные отверстия — от округлых до щелевидных.
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Хорда представляет собой хрящеподобную или студнеобразную несег- 
ментированную струну, тянущуюся вдоль тела между кишечным трактом и 
спинным нервным тяжем. Хорда имеет эндодермальное (энтодермальное) 
происхождение, образуясь в эмбриогенезе в результате спинного отшнуровы- 
вания эндотермальной первичной кишки. Хорда состоит из специфических 
клеток, имеющих множество внутриклеточных полостей — вакуолей, запол
ненных лимфоподобной жидкостью. Вакуолизированные клетки окружены 
чехлом, состоящим из одного-двух слоев эластичной ткани. Благодаря тако
му специфическому строению хорда обладает большой упругостью, а ее рас
положение вдоль тела делает ее уникальным опорно-двигательным аппара
том. На эмбриональной стадии хорда имеется у всех хордовых животных, на 
взрослой — только у некоторых (круглоротые, бесчелюстные и рыбы — дво
якодышащие, цельноголовые и осетровые).

Центральная нервная система хордовых имеет вид трубки, проходящей 
над хордой по спинной стороне тела {спинномозговой канал). Нервная трубка 
в эмбриогенезе возникает за счет эктодермы.

Для хордовых характерна мвтамврность {сегментация), проявляющаяся 
в наличрш серий одинаковых структур, последовательно и обычно попарно 
располагающихся вдоль тела. Такие продольные серии образуют позвонки, 
ребра, мускулатура, жаберные щели, выделительные {нефридии) и половые 
{гонады) структуры. Череп на эмбриональной стадии также состоит из мета- 
мерных структур. Метамерность структур, особенно мускулатуры, хорошо со
храняется в ископаемом состоянии.

нервная трубка хорда кишечных тракт

Рис. 288. Ископаемые и современные примитивные хордовые.
а — Yunnanozoon (6,), реконструкция, длина тела 3,7 см; б — Pikaia (6j), реконструкция; в — схе
ма строения современного ланцетника Amphioxus {а — Dz;k, 1995; б — Gould, 1989). Обозначения: 
ао — анальное отверстие; гн — гонады; ж — жаберные щели; жд — жаберные дуги; п — почки; 

рв — ротовая воронка с щупальцами; см — сегменты мускулатуры; хп — хвостовой плавник
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Принципы классификации и систематика. Современных хордовых подраз
деляют на три подтипа; Tunicata — Оболочники (V?, S^?, Nj?, современность), 
Acrania — Бесчерепные (V?, — современность), Vertebrata — Позвоноч
ные, или Черепные €3  — современность). Они резко различаются на 
взрослой стадии, но в эмбриогенезе имеют общие черты, характерные для 
типа хордовых. Отнесение ископаемых хордовых к тому или иному подтипу 
встречает большие трудности (рис. 288). Скорее всего кембрийские хордо
вые образуют самостоятельные подтипы, имеющие общие признаки с позво
ночными и бесчерепными, но отличающиеся от них другими особенностя
ми строения. У раннекембрийского хордового Yunnanozoon из Китая 
наблюдается обособлешый головной отдел, склеритовые окологлазные коль
ца, жаберные дуги, прямые сегменты мускулатуры, что сближает их с при
митивными позвоночными. У среднекембрийского хордового Pikaia из Ка
нады имеются ланцетовидный хвостовой плавник и Ѵ-образные сегменты 
мускулатуры, как у ланцетника из подтипа бесчерепных, но головной отдел 
обособлен, как у позвоночных, и т.д. К примитивным хордовым некоторые 
относят вендских ископаемых рода Dickinsonia, систематріческое положение 
которых до сих пор дискуссионно: ?медузы, ?кольчатые черви, ?членисто- 
ногие, ?хордовые (см. рис. 10). Венд?, кембрий — современность.

Подтип Оболочники. 
Subphylum Tunicata

Оболотаики, или Tunicata (лат. и̂/г/ca to  — снабженный оболочкой, tuni
ca — одежда у древних римлян), — морские низшие хордовые мешковидной 
формы, одиночные (длина 0,1 мм—50 см) и колониальные (длина до 4—20 м). 
Внешняя поверхность тела (оболочка) жесткая, хрящевидная или студенис
тая, содержит вещество, близкое к клетчатке растений. Большинство оболоч
ников (сальпы, огнетелки, бочоночники, аппендикулярии) свободноплава- 
щие формы, меньшинство (асцидии) — прикрепленный бентос. Асцидии 
способны абсорбировать ванадий. Венд?, поздний силур?, ранний неоген?, 
современность.

Подтип Бесчерепные. 
Subphylum Acrania

Общая характеристика. Бесчерепные, или Acrania (греч. а, ап — отрица
ние; сгапіоп — череп), — морские низшие хордовые, имеющие рыбообраз
ное тело длиной до 8 см. Наиболее известным и изученным бесчерепным яв
ляется современный ланцетник, получивший видовое название Amphioxus 
Ianceolatus (Pallas, 1774) за форму хвостового плавника, напоминающего плос
кий обоюдозаостренный медицинский инструмент ланцет. Длина тела лан
цетника достигает 7,5—8 см, внешне он сходен с мальком или маленькой 
рыбкой, сильно сплющенной с боков. Тело ланцетника прозрачное, с одно
слойным эпителием. Его строение отражает характерные особенности хор
довых (см. рис. 288). У ланцетника вдоль спинной стороны протягивается не
рвная трубка, ниже ее хорда, а под ней — пищеварительная трубка с передним
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и задним отверстиями. Нервная трубка (спинномозговой канал) не доходит 
до переднего конца тела, головное расширение мозга и череп отсутствуют, 
что отражено в названии подтипа — Acrania (Бесчерепные). Пищеваритель
ная трубка начинается с предротовой воронки, окруженной короткими от
ростками — щупальцами. Воронка ведет в рот, далее находится глотка с мно
гочисленными жаберными щелями. Выделительные (почки) и половые 
(гонады) структуры также располагаются метамерно. Многочисленные мы
шечные сегменты имеют по бокам характерный Ѵ-образный изгиб.

Образ жизни и геологическое распространение. Большинство бесчереп
ных — свободноплавающие формы. Ланцетник ведет бентосный образ жиз
ни, погружаясь задним концом в грунт, непродолжительное время может пла
вать или ползать. Глубины обитания ланцетника — от литорали до верхней 
сублиторали. Способ питания — сосуще-всасьгеающий через ротовую ворон
ку с щупальцами. Венд?, средний кембрий — современность

Подтип Позвоночные, или Черепные. 
Subphylum Vertebrata, или Craniata

Подтип Vertebrata Общая характеристика. Подтип Vertebrata (лат. ѵ ег-
MHCppamunAgnatha tebrae — ПОЗВОНОК), ИЛИ Craniata (греч. кгапіоп, лат.

Инфратип Gnathostomi с га п іи т  — череп), отличается ОТ подтипов Tunicata и 
Acrania прежде всего развитием позвоночного столба и черепной коробки. 
Они, вероятно, появились в конце раннего кембрия и существуют до насто
ящего времени (рис. 289).

У позвоночных хорда замещается позвонками разной степени окостене
ния (рис. 290). Промежуточные хрящевидные диски позвоночного столба со
храняют гибкость и двигательную функцию, а его жесткие позвонки усили
вают опорную функцию бывшей хорды. Основной план строения отдельных 
позвонков совпадает. Каждый позвонок состоит из тела и трех отростков (за 
исключением первого шейного позвонка — атланта). Строение сочленов
ной поверхности тел позвонков отличается у разных групп позвоночных. Дво
яковогнутые {амфицельныё) тела позвонков характерны для рыб, но встреча
ются и у древних земноводных, пресмыкающихся и птиц. Седловидные 
позвонки (гетероцельныё) известны только у птиц. Плоские тела позвонков 
{платицельныё) характерны для млекопитающих, но встречаются и у некото
рых групп пресмыкающихся, переходных к млекопитающим. Изменение со
членовной поверхности тел позвонков отражает разные эволюционные пути 
их окостенения. Одновременно с этим процессом происходила дифферен
циация позвоночного столба на отделы. Сначала возникли два отдела: туло
вищный и хвостовой (рыбы). Затем обособились еще два и стало 4 отдела; 
шейный, туловищный, крестцовый и хвостовой (земноводные). У пресмы
кающихся, птиц и млекопитающих число отделов достигло пяти: шейный, 
грудной, поясничный, крестцовый и хвостовой.

Скелет позвоночных подразделяют на внутренний и наружный. Состав 
внутреннего скелета {эндоскелета) может изменяться от полностью органи
ческого хрящеподобного (например, хорда) до минерально-органического 
костного с разнообразными переходами между ними. Хрящеподобный ске
лет состоит из соединительной ткани, которая в костном скелете замещает
ся карбонатами и фосфатами кальция. К внутреннему скелету позвоночных
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Рис. 289. Геохронологическое распространение позвоночных

Рис. 290. Схема образования позвонков вокруг хорды (Основы палеонтологии, 11, 1964). 
Обозначения-, вд — верхние дуги; вк — вакуолизированные клетки хорды; нд — нижние дуги; об — 

оболочка хорды; ос — остистый отросток; рб — ребра
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кроме хорды, позвоночного столба, ребер и грудины относят скелет головы и 
пояса конечностей (плечевой и тазовый).

Наружный скелет {экзоскелет) позвоночных представлен кожными кос
тями (они не имеют хрящевых предшественников), шшіиками, зубами, пла
стинами, щитками, чешуями, перьями, шерстью, волосами и рогами. Кож
ные кости экзоскелета могут срастаться с внутренними костями эндоскелета, 
создавая единые функциональные конструкции. Примером таких конструк
ций являются панцири черепах и плечевые пояса четвероногих позвоночных, 
у которых ключица является кожной костью, а также череп, состоящий из 
внутренних и кожных костей.

Зародыши позвоночных окружены различными оболочками, защищаю
щими их от воздействия внешней среды, что важно для сохранения потом
ства. У парарептилий, пресмыкающихся, птиц и млекопитающих имеется за- 
родьшіевая оболочка амнион, за что они получили название Amniota (греч. 
amnion — оболочка пузыря, заполненного околозародышевой жидкостью). 
Кроме того, у амниот имеется зародышевая оболочка алпонтоис, принима
ющая участие в образовании плаценты. У круглоротых (миноги, миксины), 
рыб и земноводных оболочки амнион и аллонтоис отсутствуют, эти живот
ные входят в группу Anamnia (греч. а, ап — отрицание). Анамнии тесно свя
заны с водной средой {первичноводные), амниоты — с сушей и реже с водой 
{вторичноводные).

Необходимо также остановиться на строении хвостового плавника, дей
ствующего при движении как руль. По отношению к осевому скелету и числу 
лопастей вьщеляют несколько вариантов хвостового плавника, но базисными 
являются два — протоцеркапьный и гетероцеркальный. В протоцеркальном 
хорда и позвоночный столб на всем протяжении расположены горизонталь
но, в гетероцеркальном они загибаются в хвостовой части тела вверх или вниз 
(рис. 291).

Среда обитания. Ареалы обитания позвоночных широчайшие: они успеш
но освоили водное, наземное, воздушное и космическое пространство. Та
кое широкое распространение стало возможным благодаря высокому уров
ню морфофизиологического развития всех функциональных систем, что 
отразилось в сложности поведения и большой приспособляемости (адапта
ции) к разным средам обитания.

Принципы классификации, систематика и геологическое распростраие- 
иие. Подтип Позвоночные разделяют на инфратипы; Бесчелюстные — 
Agnatha (Gj j?,63—Q) и Челюстноротые — Gnathostomi (S^-Q). У первых рот 
работает как сосуще-всасывающий аппарат, у вторых — как капкан. Ран
ний — средний кембрий?, поздний кембрий — современность.

Рис. 291. Положение осевого скелета в хвостовом плавнике. 
а — прямолинейное, б — изогнутое вверх, в — изогнутое вниз
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Инфратип Бесчелюстные. 
Infraphylum Agnatha

Инфратип Agnatha Общая Характеристика. Основной признак инфратш а
ЮіТсс MomrMno Agnatha (греч. а, ап — отрицание; gnathos — че- 

’’ ” люсть) — отсутствие челюстей, поэтому захват пищи 
сосуще-всасывающий. У бесчелюстных хорда развита на протяжении всей 
жизни; скелет внутренний, ъкточдіЯ хрящевой череп\ мешкообразные жабры 
эндодермального происхождения; жаберные отверстия варьируют от округ
лых до щелевидных числом от 1 до 15; парные плавники отсутствуют (у не
которых имеются аналоги в виде парных грудных придатков, функциональ
но действующие как плавники). Перечисленные признаки четко отличают 
рыбоподобных бесчелюстных от настоящих (челюстных) рыб, хотя некото
рые черты строения и разнообразие внещнего вида совпадают. У бесчелюст
ных кроме двух глаз развит срединный светочувствительный орган (темен
ной «глаз»). У многих в передней части тела имеются сенсорные кана/іы — 
органы боковой линии. Они связаны с регистрацией давления и, возможно, с 
выработкой электрических импульсов, как это наблюдается у современных 
рыб. Вымершие бесчелюстные имели внешний скелет из разнообразных кож
ных костных образовании. Кожа современных бесчелюстных покрыта толь
ко слизью. Максимальная длина тела у ископаемых достигает 2 м, у совре
менных — 1м.

Условия существования и образ жизни. Бесчелюстные относятся к эвригал- 
линным формам, обитавшим в морских, солоноватых и пресных водах. Они 
живут преимущественно в придонных слоях межоводья, реже в пелагиали Ми
рового океана. По типу питания — илоеды, падалееды, сестонофаги.

Принципы классификации, систематика и геологическое распространение. 
К бесчелюстным позвоночным относят классы: Парноноздревые — Dip- 
Iorhina (6 ,—D). Одноноздревые — Monorhina (S^-Q) и условно класс Коно- 
донтоносители — Conodonlophorata (G j-T ). Возможно, к бесчелюстным сле
дует относить Yunnanozoon (6 ,) (подробнее см. с. 428 и рис. 288). Ранний — 
средний кембрий?, поздний кембрий — современность.

Класс Парноиоздревые. 
Classis Diplorhina

КлассDiplorhina Общая характеристика. Класс Diplorhina (греч, diplo-
IhdKJHicv Tiwkxhnti аѵ — ДВОЙНОЙ; rhis, rhinos — нос) назван по присут- 

Иодюии-С IJeIemsImn сТВИЮ  ДВуХ обО Н ЯТеЛ ЬН Ы Х  (нОСОВЫ Х) КаПСуЛ, КОТОрЫе

открывались в крышку ротовой полости. Класс вымерший, от него сохрани
лись единичные ядра с отпечатками внутренних органов и многочисленные 
кожные элементы и комплексы, которые обычно назьшаютзубами, чешуями, 
пластинами, щитами и панцирями. Кожные образования имели простую од
нослойную и двухслойную либо сложную трехслойную структуру. Хвостовой 
плавник дополнялся обычно спинным, но парные боковые плавники отсут
ствовали. Форма тела от уплощенной до веретеновидной, максимальная дли
на до 2 м. Рот преимущественно щелевидный.

432



Принципы классификации, систематика и геологическое распространение.
Парноноздревые представлены двумя подклассами: Телодонты — Thelodonti 
(О—D,) и Разнощитковые — Heterostraci (C j-D ).

Подкласс Телодонты. 
Subclassis Thelodonti

Общая характеристика. В подклассе Thelodonti (греч. thele — сосок\ odus, 
odontos — зуб) кожные скелетные образования располагались изолированно, 
реже плотно, но не срастались в единые комплексы и панцири. Они имели 
разнообразную форму; уплощенно-чешуевидную, шиповидную, коничес
кую, зубовидную или игольчатую. Примитивные кожные образования состо
яли только из дентина, более сложные — из дентина и тонкого слоя эмали. 
Сложные образования относят к плакоидной группе чешуй (см. с. 443). Те
лодонты имели преимущественно уплощенную форму тела, реже веретено
видную, максимальная длина 40 см. Характерными родами подкласса явля
ются Thelodus и Phleholepis (рис. 292). У телодуса уплощенное тело длиной до 
20—25 см, сильно расширено в первой трети и несущее боковые заостренные 
выросты; чешуи изолированные, уплощенные, гладкие; форма чешуи изме
няется по направлению к хвосту от округлой и овальной до каплевидной и че
тырехугольной. У флеболеписатело веретеновидное, длиной до 7 см; чешуи с 
продольными гребнями, черепицеобразно налегающие друг на друга.

Класс Diplorhina

Рис. 292. Подкласс Thelodonti (О —D,). 
а—д — ThehcIus (О—5):я—г — чешуя (а -  сверху, б — скіізу, в — сбоку, г — сечение), д — реконст
рукция, длина тела 20 см; е — Archodm (О,), конический кожный зуб; ж — Phlebolepis (S )̂, рекон
струкция, длина 7 см. Обозначения: дт — дентин; кр — коронка; ос — основание; пл ~  полость

пульпы; шк — шейка; эм — эмаль
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Образ жизни и геологическое распространение. Телодонты обитали в мел
ководье прибрежно-морских, лагунных и солоноватоводных бассейнов, вели 
малоподвижный придонный образ жизни. Ордовик — ранний девон.

Подкласс Разнощитковые. 
Subclassis Heterostraci

Общая характеристика. В подклассе Heterostraci (греч. heteros — разный; 
ostracon — панцирь) кожные скелетные образования располагались компак
тно и были представлены в передней части тела панцирем, а в остальной — 
чешуями и зубами. Панцирь состоял из небольшого числа крупных пластин, 
щитов и различного числа более мелких пластин, примыкающих и срастаю
щихся друг с другом. Панцирь закрывал голову и переднюю часть туловища, 
у него имелись парные и непарные выросты. В эволюции подкласса четко 
наблюдается усиление целостности панциря за счет уменьшения числа пла
стин и исчезновения швов между ними. Чешуи, покрывавшие среднюю и зад
нюю части туловища и хвост, налегали друг на друга или топорщились косо 
вверх. Форма чешуй и кожных зубов разнообразная: округлая, многоуголь
ная, эллиптическая, ромбовидная, прямоугольная, различно вытянутая и 
изогнутая. Верхняя поверхность чешуй и пластин бугорчатая или ребристая, 
редко гладкая. Чешуи и кости панциря имеют сложное трехслойное строе
ние; верхний слой — дентин и эмалеподобное вещество; средний — зубча
тый или с призматическими «пустотами» — аспидин] нижний — из горизон
тальных пластиночек — изопедин.

Разнощитковые имели преимущественно веретеновидную форму тела с 
более или менее уплощенными спинной и брюшной сторонами, максималь
ная длина до 2 м. Внутреннее строение головного отдела разнощитковых до
вольно сложное, с хорошо развитой центральной нервной системой и раз
нообразными чувстврггельными каналами.

Характерными родами подкласса являются девонские Drepanaspis, 
Poraspisvi Pieraspis (рис. 293). У порасгшсатело веретеновидной формы, дли
ной до 24 см; число основных пластин шесть; две самые крупные пластины 
образуют спинной и брюшной щиты; спинной щит с крупными порами чув
ствительных каналов и небольшим полукруглым выступом впереди и сзади; 
чешуи в туловищном отделе косо топорщатся. У птерасписа веретеновидное 
тело длиной до 30 см; панцирь состоит из десяти основных пластин, три са
мые крупные пластины — это слинной и брюшной щиты и вытянутая треу
гольная «лицевая» пластина с передним заострешем. Панцирь впереди имеет 
по одной пластине, а сзади спинную пластину. Чешуи в туловищном отделе 
плотно налегают друг на друга. У дрепанасписа тело длиной до 60 см сильно 
расширено в передней части, уплощенное сверху и выпуклое снизу.

Условия существования, образ жизни, геологическое значение. Разнощит
ковые обитали в мелководье краевой зоны моря, лагунах, дельтах и руслах 
рек, вели малоподвижный придонный образ жизни, но некоторые были до
вольно активными пелагическими формами. Разнощитковые имеют большое 
значение для корреляции морских и континентальных отложений верхнего 
силура и нижнего—среднего девона, особенно в тех случаях, когда другая 
фауна отсутствует. Поздний кембрий — девон.
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Класс Diplorhina

Рис. 293. Подкласс Heterostraci (С ,—D).
а—г — Poraspis (D ,): а — реконструкция, длина тела до 24 см, б—г — строение головного отдела: 
б — внутреннее ядро, в, г — реконструкции; д — Pteraspfs (D^), реконструкция, длина тела до 3 0  см; 
е — Divpanaspis (D ,), реконструкция, длина тела до 6 0  см; ж , з — микроструктура: ж — щ ита Poraspis, 
з — п ласш пш  Psammokpis(Основыпалеонтологии, 11, 1964;Новицкая, Каратаюте-Талимаа, 1989). 
Обозначения: гз — глаза; гл — глазницы; гм — отделы головного мозга; жм — жаберные меш ки; 

нз —  ноздри; H M  —  носовые меш ки; но ^  нервны е ответвления

Класс Одноноздревые.
Classis Monorhina

КлассMonorhina Общая Характеристика. Класс Monorhina (греч. то- 
HodKJiaccAnaspida _  О Д И Н ; rhys, rhynos — нос) назван по наличию од-

S S S m / обонятельной капсулы. у  вымерших форм наруж
ный костный скелет состоял из разнообразных 

пластин и чешуй, расположенных компактно, вплоть до образования пан
циря; у современных кожа «голая» (рис. 294). Структура костных образова
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Рис. 294. Класс Monorhina (S^-Q ).
а -  Pliaivigolepis ( I ) )̂, реконструкция, длина тела до 25 см; б—г — Hemicyclaspis (D ̂ ): б, ¢ -  рекон
струкция, длина тела до 40 см, сбоку (б) и сверху (в), г — располож ение нервных окончаний в сен
сорном поле головного отдела; д,е — современная минога Lampelm: д — со стороны рта, е -  общий 
вид сбоку, длина тела до 1 м. Обозначения-, вп — верхняя пластинка; жо — жаберные отверстия; нп - 
ниж няя пластинка; р:і — роговые зубы; сп —̂ сенсорное поле; яз — язы чковая пластинка

ний сложная — от трехслоріной до вторично-упрощенной. Имеются пара 
брюшных складок, непарный спинно-хвостовой плавник и редко — пара 
грудных выростов, напоминающих плавники. У некоторых одноноздревых 
имелся язык с роговыми зубчиками. Тело — от веретеновидного до змеевид
ного, обычно сжатое с боков, максимальная длина до 1 м. Рот — от щелевид
ного до округлого и грушевидного. Одноноздревые, вероятно, произошли от 
парноноздревых телодонтов.

Систематика. Одноноздревые представлены тремя подклассами: Беспан
цирные (S^-D ), Костнопанцирные (S^-D ) и Круглоротые (S?, С?, Q).

Подкласс Беспанцирные. 
Subclassis Anaspida

В подклассе Anaspida (греч. а, ап — отрицание; aspis — страшилище, изоб
раженное на щитах воинов), или Беспанцирные, наружный кожный скелет 
состоял из различных чешуевидных пластинок, но головной щит и панцирь
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отсутствовали. Тело веретеновидное, максимальная длина 25 см. Поздний си
лур — девон.

Подкласс Костнопанцирные. 
Subclassis Osteostraci

Подкласс Osteostraci (греч. osteon — кость; ostracon — панцирь) — кост
нопанцирные, или Cephalaspides, имел наружный кожный скелет, представ
ленный головным щитом, на остальной части тела — чешуевидными пласти
нами. По бокам щита располагались полосы из мелких пластинок, где, 
вероятно, находились органы чувств, регистрирующие давление и т.д. У не
которых родов, например Hemicyclaspis, развивалась одна пара грудных вы
ростов, внешне и функционально сходных с плавниками настоящих рыб (рис. 
294, б—г). Спинная сторона тела гемицикласписа уплощенная, максималь
ная длина 40 см. Формы малоподвижные, придонные, могли, вероятно, за
капываться в ил. Поздний силур — девон.

Подкласс Круглоротые. 
Subclassis Cyclostomi

Подкласс Cyclostomi (греч. cyclos, kyklos — круг, колесо; stoma — рот) — 
Круглоротые — представлен современными миногами и миксинами. Кожа у 
них «голая», без скелетных образований. Парные плавники отсутствуют. В 
ротовой полости и на языке многочисленные роговые зубовидные образо
вания в виде конусов и гребневидных пластин (рис. 294, д, е). Форма тела 
змеевидная, максимальная длина 1 м. У миног и низших рыб (например, акул) 
внутри толстой кишки есть спиральный канал, внутреннее ядро которого 
иногда встречается в ископаемом состоянии. Миксршы и миноги — морские 
и пресноводные хищники, реже паразиты; это преимущественно проходные 
формы, заходящие в пресные воды для размножения. Силур?, карбон?, со
временность.

Класс Конодонтофораты. 
Classis Conodontophorata

Общая характеристика. Conodontophorata (лат. cowhs — конус; греч. odus, 
odontos — зуб; phoros — несущий), или конодонтоносіггели, — вымершая груп
па, представленная преимущественно маленькими, обычно микроскопичес
кими зубовидными образованиями. Зубы впервые описал и дал название 
Conodonta более ста лет назад российский ученый Х.Пандер (1856). Он об
наружил их в отложениях карбона на окраине Москвы у Дорогомиловской 
заставы. Первый отпечаток тела конодонтоносителя с зубовидными образо
ваниями в головном отделе нашли в 1983 г. в отложениях карбона Шотлан
дии (рис. 295). Согласно реконструкции Е.Дзика (Dzik, 1995), конодонтоно- 
ситель имел узкое тело с непарными плавниками длиной около 3,2—4 см, 
сходное по форме с современными круглоротыми миногами и миксинами. 
В головном отделе находились концентрически расположенные зубовидные 
конодонтовые элементы, они частично выступали наружу. Строение ротово-
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Класс Conodontophorata

Рис. 295. Класс Conodontophorata ( € ,—Т).
а—е — схема строения конодонтозых элементов: а—в — сбоку, г  — сверху, д — поперечное сече
ние, е — снизу; ж,я — реконструкция конодонтоносителя: ж — внд снизу, э — ввд сбоку; и — от
печаток конодонтоносителя в нижнекаменноугольных породах Шотлавдии; к — головной отдел, 
сильно увел, ф ѵ к , 1986; и — Briggs et а!., 1983). Обозначения: ао — анальное отверстие; бп — ба
зальная полость; гз — главный зубец, или бугор; го — головной отдел; жб — жаберные щели; кл — 
киль; ка — конодонтовый аппарат; ос — осевой гребень; пл — платформа; ям — базальная 

ямка; М, Sb, Sc, Pb — индексы конодонтовых элементов
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го отдела совпадало с сосуще-всасывающим ротовым аппаратом круглоро
тых. По бокам головы конодонтоносителя располагались два огромных гла
за со склеротическими кольцами. Сегменты мускулатуры имели Ѵ-образный 
изгиб, как у ланцетника. На отпечатках конодонтоносителей виден также уз
кий тяж, идущий вдоль спинной стороны тела (? хорда). Через десять лет пос
ле первой находки обнаружили еще 15 отпечатков ордовикских конодонто
носителей в Южной Африке (1993, 1995), сохранивших склеротические 
окологлазничьаіе кольца и другие особенности строения передней части тела. 
Предполагают, что длина ордовикских конодонтоносителей достигала 34 см.

Химический анализ зубовидных образований (именно их называют ко- 
нодонтами) показал, что они состоят из сложного фосфата кальция группы 
апатита (как у позвоночных). Цвет зубов преимущественно серый, желтый и 
коричневый разной насыщенности и оттенков. Размеры зубов — от долей 
миллиметра до 3—5 мм. По морфологии зубы подразделяют на простые и 
сложные. Простые конодонты представлены конусовидными образования
ми, изогнутыми дуговидно или крючковидно (рис. 295). В основании кони
ческого зуба имеется базальная полость, в которой при жизни находилась 
мягкая ткань (аналог пульпы млекопитающих). От простых конодонтов про
изошли сложные — стержневидные, листовидные и платформенные.

Листовидные конодонты имеют вид зазубренной пластины, у которой вы
сота зубца меньше или равна высоте основания. Каждый зубец представляет 
собой верхнюю часть бывшего конического зуба, сплющенного с боков. У 
стержневидных конодонтов в отличие от листовидных высота зубца больше 
высоты основания. Главный зубец определяется положением под ним базаль
ной полости, или ямки, он обычно крупнее остальных.

При горизонтальном расширении основания листовидного конодонта 
образуется единая уплощенная пластина, в результате чего возникает плат
форменный конодонт. В средней части платформы проходит срединный, или 
осевой, гребень (лист), сходный по плану строения с теми или иными лис
товидными конодонтами. Ширина платформы варьирует от узкой до широ
кой; ее боковые стороны обычно асимметричные. Верхняя поверхность плат
формы, как правило, несет шипики, бугорки и ребра, которые по 
направлению к срединному гребню могут становиться более пологими. Ниж
няя поверхность платформы практически гладкая, но вдоль основания сре
динного гребня развит киль, а под главным зубцом находится базальная ямка, 
или полость. По морфологии нижней стороны платформенные конодонты 
подразделяют на планатные и скафатные. Планатные (лат. planus — плоский, 
ровный) имеют плоскую платформу с базальной ямкой или небольшой ба
зальной полостью. У скафатных (греч. skaphe — ладья, челнок) платформа 
выпуклая, основание вогнутое с глубокой базальной полостью.

Кроме многочисленных изолированных находок конодонтов найдены 
единичные серии конодонтовых элементов, образующих определенные со
вокупности, названные конодонтовым аппаратом. По общепринятым рекон
струкциям расположение конодонтовых элементов в аппарате двусторонне
симметричное. В соответствии с этим они находились линейно внутри рта и 
глотки вдоль оси тела (рис. 296). Элементы конодонтового аппарата получи
ли буквенные латинские индексы. В передней части аппарата находились раз
нообразные стержневидные и листовидные конодонтовые элементы (М, Sa, 
Sb, Sc, Sd), в задней — платформенные элементы Pb и Pa (в аппарате после-
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Класс Conodontophorata

Рис. 296. Класс Conodontophorala ( 6 ,—Т).
а — реконструкция конодонтового аппарата и его положение в головном отделе, вид сбоку; б— 
ж — платформенные конодонтовые элементы, вид сверху, сильно увел.: б, в ~  Iaiodus (S^-D), 

— Polygnathus ( D ~ C |) ,  д — Palmatolepis (D ,), е — Idiognathodus (С^—P,), ж — Gondolella (С^—Р[) 
(а — Nicoll, 1984). Обозначения: гб — главный бугор; ог —осевой гребень; пл — платформа. Индек
сы конодонтовых элементов: M — листовидный, Sb, Sc, Sd — стержневидные, Pb, Pa — плат

форменные варианты

дний). У элемента Pb платформа узкая, зачаточная. На рассмотренной 
выше реконструкции Е.Дзика (см. рис. 295, ж) при сохранении двусто- 
ронне-симметричного плана строения перечисленные конодонтовые эле
менты располагались концентрически и только в ротовом отделе, частич
но выходя наружу.

Для классификации конодонтоносителей (и для биостратиграфии) наи
большее значение имеют платформенные конодонты. Конодонтовый аппа
рат служил для захвата и удержания пиши. Функция перетирания пищи под 
вопросом, так как неизвестно строение ротового отдела. Скорее всего его стро
ение аналогично современным бесчелюстным круглоротым, у которых рото
вой отдел выполняет сосуще-всасьшающую, а не жевательную функцию.

Образ жизни и условия существования. Конодонтофораты вели нектон- 
ный пелагический или придонный, возможно, и донный образ жизни в мор
ских акваториях. Выявлены определенные экологические группировки ко- 
нодонтофорат — от глубоководных до мелководных вплоть до рифовых 
сообществ.
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Изменение окраски конодонтов в зависимости от степени
{Treatise.., W, 1981; Петросянц, Овнатанова,

Таблица 29 
метаморфизма пород
1985)

Индекс 
окраски 
конодон

тов (ИОК)
Цвет конодонтов

Темпе
ратура,

“С
Тип скопления

1,5

2

3

4

5

6 

7

светло-желтый, прозрачный

светло-желтый, почти прозрач
ный

желто-коричневый 

темно-коричневый 

те\шо-коричневый, пятнистый 

темно-серый, почти черный 

черный с белесостью 

белый молочный 

белый молочный, опоковидный

50— 80

50— 90

60— 140

110—200

190—300

300 -4 8 0

360— 550

480—720

800

газ

газ

нефть

конденсат

газ

газ

углеводороды разруша
ются, нельзя ожидать уг
леводородных скоплений

Систематическое положение. Особенности строения конодонтоносителей 
заставляют относить их к типу хордовых (сегменты мускулатуры с V-образ
ным изгибом) и подтипу позвоночных (строение и апатитовый состав зубов, 
склеротические окологлазничные кольца). Среди позвоночных положение 
конодонтофорат неясное, скорее всего они относятся к инфратипу бесчелю
стных, как и современные миноги. Конодонтовые элементы сравнивали с 
зубным аппаратом червей (сколекодонты, см. рис. 151, е), радулой гастро- 
под (см. рис. 187, г) или рассматривали их как элементы, сходные с щетин
ками морских стрелок — тип Chaetognatha. Некоторые ученые рассматрива
ли конодонтовые элементы как фрагменты внешней скульптуры неизвестных 
вымерших животных.

Геологическая история. Геологическая история конодонтофорат просле
жена с позднего кембрия по триас. Из кембрия известны только простые ко
нические конодонты. В ордовике кроме простых встречались сложные ко- 
нодонты стержневидного и листовидного вариантов. В силуре появились 
первые платформенные конодонты, достигшие максимального биоразнооб
разия в девоне, карбоне и перми.

Геологическое значение. Конодонтофораты — важная группа для биостра
тиграфии палеозоя, нередко более значимая, чем граптолиты, фузулиниды 
и остракоды. Конодонтовые элементы нашли специфическое неожиданное 
применение при поисках нефти и газа. Во время геологических работ в неф
тегазоносных провинциях Северной Америки заметили, что окраска коно
донтов изменялась по мере увеличения палеотемператур катагенеза. Экспе
риментальные лабораторные работы подтвердили это наблюдение. 
Оказалось, что при температурах от 360 до 800°С цвет конодонтов меняется 
от черного с белесостью до белого молочного опоковидного. Конодонты та
кой окраски указывают, что отложения, их содержащие, неперспективны на 
поиски нефти и газа, так как при температурах выше ЗбО°С углеводороды раз
рушаются. Конодонты иной окраски, наоборот, тесно связаны с перспектив
ными скоплениями углеводородов (табл. 29). Поздний кембрий — триас.
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Инфратип Челюстноротые. 
Infraphylum Gnathostomi

Инфратип Gnathostomi Общая Характеристика. Основной признак инфрати- 
H Z T c % a ^ a p o d a  Gnathostomi (греч. gnathos -  челюсть; stoma -

рот) — не просто наличие нижней и верхней челюс
тей, а их подвижное сочленение, позволяющее захватывать и удерживать 
пищу по принципу капкана. У челюстноротых в отличие от бесчелюстных 
хорда, как правило, имеется только на ранних стадиях развития; внутренний 
скелет, включая и череп, преимущественно окостеневщий; жабры перистые, 
эктодермального происхождения; жаберные отверстия числом 1—7 щелевид
ные; имеются парные конечности разнообразного строения и функций. У 
рыб парные конечности представлены грудными и брюшными плавниками, 
у птиц — крыльями и нижними конечностями, у земноводных, рептилий и 
большинства млекопитающих — передними и задними конечностями, у при
матов — рукаіии и ногами. У древних и примитивных челюстноротых сохра
няются некоторые черты бесчелюстных (например, хрящевой скелет, сен
сорные органы боковых каналов, теменной «глаз», примитивные кожные 
пластинки), но наличие подвижной нижней челюсти их четко отличает. Раз
меры тела челюстноротых колеблются от 1 см до 33 м. Максимальные разме
ры у китообразных — 33 м, а минимальные у колибри — 5,7 см, землероек — 
4 см, у филлипинских бычковых рыбок — 1 см.

Среда обитания. Челюстноротые освоили водную, наземную и воздуш
ную среду. В водной среде они обитают в гиперсолёных, нормально-солё
ных и пресноводных бассейнах на всех глубинах; в наземной среде — от бо
лот и пустынь до горных ледников, от экватора до полюсов. Воздушная среда 
является местом временного обитания птіщ и некоторых млекопитающих 
(летучая мышь и др.). Человек активно осваивает космическое пространство.

Принципы классификации, систематика и геологическое распространение. 
Предками челюстноротых считают бесчелюстных телодонтов из класса пар
ноноздревых. Инфратип челюстноротых подразделяют на две группы в ран
ге надклассов — рыбы (Pisces) и четвероногие (Tetrapoda). Поздний силур — 
современность.

Надкласс Рыбы. 
Superclassis Pisces

Надкласс Pisces Общая характеристика, к  надклассу Pisces (лат. p isc e s  
К/шсс Piacodermi _  рыбы) ОТНОСИТСЯ многочисленная и разнообразная 

^ c c C h Z d r ic M h y e s  группа челюстноротых, обитающих только в водной 
Класс Osieichihyes Среде, имеющих жабры в течение всей жизни; парные 

(грудные и брюшные) и непарные (хвостовой, спин
ной, анальный) плавники; два отдела позвоночного столба (туловищный и 
хвостовой); кожный скелет. Для рыб характерны также наружное оплодо
творение, наличие сенсорных каналов и внутреннего уха в головном отделе. 
Форма тела рыб преимущественно веретеновидная или торпедообразная, 
длина колеблется от нескольких миллиметров до 20 м. У большинства рыб
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0,75 MM

Рис. 297. Типы чешуи у рыб.
а, б — плакоидная; в — ганоидная; г — космоидная; д — костная циклоидного варианта; е—л ~  

строение ганоидной чешуи на различных участках тела палеонископ (Д.Н. Есин. / 9У5)

КОЖНЫЙ скелет представлен чешуями или окостеневшими пластинками, реже 
кожа голая и слизистая.

Чешуя имеет мезодермальное происхождение и сложное внутреннее 
строение. По степени сложности вьщеляют четыре основных типа: плако- 
идный, ганоидный, космоидный и костный (рис. 297). Плакоидная чешуя со
стоит из дентина и эмали, имеющих различные модификации в зависимос
ти от группы позвоночных. Дентин строит основание, шейку и коронку 
чешуи; тонкий слой эма/іи покрывает коронку сверху. Внутри чешуи имеют
ся полость или несколько каналов, в которые заходит мягкая ткань — пульпа 
с множеством кровеносных канальцев и нервных окончаний. Верхняя по
верхность коронки плоская или шиповидная, шип направлен назад. В тече
ние жизни плакоидная чешуя периодически сбрасывается и вновь восстанав
ливается. Чешуя имеет форму толстых пластин, преимущественно округлого 
или овального очертания. Шиповидная плакоидная чешуя характерна для хря
щевых рыб. Плакоидная чешуя дала начало остальным типам чешуй, а также 
зубам позвоночных.

Ганоидная чешуя состоит из сросшихся первичных плакоидных чешуй. 
Для нее характерны пластинчатая ромбическая или прямоугольная форма, 
скульптированная наружная поверхность и наличие шипа, входящего в вы
емку вышележащей чешуи. Ганоидная чешуя не сбрасывается, а растет в те
чение всей жизни. Она свойственна некоторым ископаемым и современным 
лучеперым рыбам, особенно костным ганоидам и вымершим палеонискам. 
У космоидной чешуи в отличие от ганоидной наружная поверхность без 
скульптуры. Космоидная чешуя имеет ромбическую форму, она характерна для 
кистеперых и двоякодышашда рыб. Костная чешуя состоит из тонкой плас
тинки округлого или почти четырехугольного очертания. Костные чешуи че- 
регшцеобразно налегают друг на друга. Передняя часть костной чешуи по-
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гружена в выемку — карман мягкой ткани, задняя, внешняя, выступает на
ружу. В чешуе различают гомогенный крышечный слой и волокнистый ба
зальный. Костная чешуя растет в течение всей жизни не сменяясь. По ха
рактеру роста и строению внешнего края выделяют два варианта костной 
чешуи: циклоидный и ктеноидный. Начальная точка роста циклоидной чешуи 
находится в центре; внешний край чешуи ровный или волнистый, редко за
зубренный. Начальная точка роста ктеноидной чешуи расположена асиммет
рично вне центра; внешний край чешуи зазубренный или шипастый.

Рост чешуи идет с разным темпом, отчего образуются годичные кольца. 
По ним восстанавливают форму и скорость роста чешуи на разных стадиях 
жизни. Это особенно важно при реконструкции ископаемых рыб вплоть до 
определения продолжительности их жизни. Скульптура, толщина, размеры, 
форма и возраст чешуи отличаются между собой в головном, туловищном и 
хвостовом отделах тела рыбы (топографическая изменчивость).

Принципы классификации и систематика. Подразделение рыб на классы 
дискуссионно, обычно вьщеляют четыре класса; Пластинокожие (S^-D ), 
Акантоды (Sj- P ) ,  Хрящевые (D ^-Q ) и Костные рыбы (D—Q).

Геологическая история. Рыбы составляют значительную часть водных 
биоценозов, особенно по биомассе. Первая вспышка биоразнообразия на
блюдается в среднем девоне, вторая в среднем карбоне, третья началась в по
зднем мелу и продолжается до сих пор (см. рис. 289). Поздний силур — со
временность.

Класс Пластинокожие.
Ciassis Placodermi

Класс Placiidenni
Подюіпсс AiIhiviIira 
Подкласс Aiiliarclii

Общая характеристика. Класс Placodermi (греч. ріах, 
plakos — плоскость, пластина; derma, dermalos — кожа) 
характеризуется наличием панциря, состоящего из

Класс Placodermi

Рис. 298. KLnacc Placodermi (S^ -D ).
а, б — подкласс A ithrodira (S ^ -D ): а — Pluurdosleus (D ,), панцирь из головного и туловищ ного от
делов, б — Diiiiclilhys (D ,), реконструкция, длина тела более \ м; в, г ~  подкласс Antiarchi (D^.,), 
Bothriolepis (D ,) , реканструкция панциря, длина тела 1,4 м; в — спереди, г — сверху (Основы пале

онтологии, 11, 1964; Ивахненко, Корабельников, 1987)
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головного и грудного отделов, сочлененных, как правило, подвижно. Оба от
дела панциря возникли за счет слияния костных пластинок. Внешняя повер
хность пластинок несла шипики, бугорки и валики, образующие различный 
орнамент, специфический для разных групп пластинокожих. Челюсти име
ют вид различно заостренных костных пластинок (рис. 298). Пластинокожие, 
или панцирные, рыбы внешне похожи на костнопанцирных бесчелюстных, 
включая присутствие сенсорных каналов и борозд на головном панцире (кон
вергенция). Отличий между ними гораздо больше, наиболее принципиаль
ны два: наличие челюстей и парных плавников у пластинокожих и отсутствие 
таковых у костнопанцирных.

Систематика, условия обитания и геологическое распространение. Класс 
пластинокожих состоит из двух подклассов: Arthrodira (S ^-D ) и Antiarchi 
(Dj.j). Среда обитания пластинокожих — мелководье пресных, опреснен
ных и морских бассейнов. Образ жизни — придонные хиш;ники. Поздний 
силур —девон.

Подкласс Сочлененношейные, или Артродиры. 
Subclassis Arthrodira

Общая характеристика. Подкласс Arthrodira (греч. arthro — сочленять; 
dier — шея) — наиболее разнообразная группа пластинокожих. Головной й 
грудной отделы панциря состояли из многочисленных пластинок разнооб
разного размера, обычно с бугорчатой внешней поверхностью. Глаза нахо
дились по бокам, глазницы окружены кольцом мелких костных пластинок 
{склеротическое кольцо). Челюсти в виде зазубренных острых, хорошо раз
витых пластинок (рис. 298).

Условия существования, образ жизни, геологическое распространение. Ар
тродиры преимуш;ественно морские и солоноватоводные крупные хищни
ки-макрофаги размером до 6 м, питавшиеся другими рыбами, рыбообраз
ными бесчелюстными и крупными беспозвоночными. Поздний силур — 
девон.

Подкласс Антиархи. 
Subclassis Antiarchi

Общая характеристика. Подкласс Antiarchi (греч. аяй — против; archaios — 
древний, первый) произошел от артродир. В отличие от них у антиарх пан
цирь состоял из небольшого числа крупных пластин с гребневидной, вали
кообразной, реже бугорчатой внешней поверхностью. Глаза, сильно сбли
женные, находились в общей выемке на верхней стороне головного отдела 
панциря. Челюсти тонкие, плохо развитые (рис. 298).

Условия существования, образ жизни, геологическое распространение. Ан
тиархи преимущественно пресноводные и солоноватоводные хищники- 
микрофаги небольших и средних размеров, не более 1 м, питавшиеся мел
кими, обычно бесскелетными беспозвоночными. Средний — поздний 
девон.
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Класс Акантоды. 
Classis Acanthodei

Общая характеристика. У класса Acanthodei (греч. acantha — шип; acanlho- 
des — колючий, шипастый) каждый плавник, кроме хвостового, снабжен впе
реди костным шипом — ихтиодорулитом, состоящим из окостеневшего ден
тина. Число парных плавников у древних форм было больше двух. Число 
дополнительных пар плавников, находящихся между грудными и брюшны
ми плавниками, могло достигать пяти (рис. 299). Остальные признаки акан- 
тод совпадали с таковыми других классов рыб. Голова акантод, как и у плас
тинокожих, покрыта костными пластинками; глазные впадины окружены 
кольцом из мелких костных пластиночек. Общие признаки с костными ры
бами заключаются в развитии четырехугольных чешуй ганоидного типа, об
разующих косые ряды, и в наличии сенсорной системы в виде ямок, желоб
ков и каналов. С хрящевыми рыбами совпадает состав внутреннего черепа и 
осевого скелета, представленного в основном хрящом.

Условия существования, геологическое распространение. Акантоды — 
небольшие рыбы веретеновидной формы, длиной не более 26—50 см. Они 
обитали в реках, озерах, реже в опресненных лагунах и морях. Поздний 
силур — пермь.

Класс Хрящевые рыбы. 
Classis Chondrichthyes

KAaccChondrichthyes Общая характеристика. Для класса Chondrichthyes 
Подкласс Elasmobranchii (греч. chondros — хрящ; ichthys — рыба) характерен хря-

O класс о осер а і щевой внутренний скелет, слабо обызвествленный, и 
плакоидные чешуи, покрывающие тело снаружи, иногда они отсутствуют 
(рис. 300). В кишечнике имеется спиральный клапан. Жаберные щели в числе

Класс Acanthodei

Рис. 299. Класс Acanthodei (S ^ -Р).
а, б — Euthacanthus (D ,), реконструкция, длина тела 17 см: а  -  вид сбоку, б — вид снизу; в—д 

ихтиодорулиты (ит). П лавники: бп — брю ш ны е, гп — грудные, дп — дополнительные
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Класс Chondrichthyes

Рис. 300. Класс Chondrichthyes (D ^ -Q ).
а—е — взаимозависимость формы тела, расположения плавников и типа зубов: а—в — акула с рву
щими и режущими зубами, г—е — акула с хватающими и колющими зубами; ж — мозговая ко
робка (мк) с челюстями; з — зуб акулы; и — плакоидная чешуя акуловых; к, л — зубы брадиодонта: 
к — передний, л — задний; м—о — Helicoprion (Pj): м — зубная спираль, н — положение спирали, 
о — план расположения спирали и других зубов на нижней челюсти {Основы палеонтоАогии, И, 

1964; Гликмаи, 1964; Ивахненко, Кораб&іьников, 1987; Кэрролл, 1992; Troll, Maisey, 1996)

4—7 пар, жаберные крышки отсутствуют. У некоторых хрящевых рыб в пе
редней части плавников развиваются костные шипы — ихтиодорулиты. Хря
щевые являются хищными рыбами. Среди древних преобладают пресновод
ные формы, среди современных — морские пелаги^іеские и только несколько 
видов встречаются в тропическріх реках.

Систематика и геологическое распространение. Хрящевые рыбы представ
лены двумя подклассами: Акуловые — Elasmobranchii (D ^-Q ) и Цельного
ловые — Holocephali ( D j - Q). Средний девон — современность.

Подкласс Акуловые. 
Subclassis Elasmobranchii

Общая характеристика. Подкласс Акуловые, или Пластиножаберные, — 
Elasmobranchii (греч. elasma — пластина; bronchia — жабры) включает два над-
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отряда: собственно акулы (средний девон — современность) и скаты (позд
няя юра — современность). Акулы обладают торпедовидной формой тела 
длиной от 20 CM до 20 M и мощными челюстями с многочисленными зуба
ми. Зубы кони^іеской формы, острые, сверху покрыты эмалью. Между мор
фофункциональным типом зубов, формой тела и расположением плавни
ков наблюдается определенная корреляция. У одной группы акул зубы 
выполняют рвущую и режущую функцию, у другой — хватательную и ко
лющую (рис. 300).

Скаты в отличие от акул имеют широкое уплощенное тело ромбовидной 
или дисковидной формы длиной от нескольких сантиметров до 7 м. Зубы 
плоские, закругленные, располагающиеся плотными рядами, напоминающи
ми брусчатку.

Акулы — активные пелагические хищники, питающиеся рыбами и планк
тоном, скаты — придонные хищники, использующие в пишу различных дон
ных моллюсков.

Геологическое распространение. Зубы акуловых используют в биостратиг
рафии, особенно для юрских и палеогеновых отложений. Средний девон — 
современность.

Подкласс Цельноголовые. 
Subclassis Holocephali

Общая характеристика. У подкласса Цельноголовые, или Слитночереп
ные, — Holocephali (греч. hobs — весь; kephale, cephale — голова) в отличие 
от акуловых тело позвонка имеет обызвествленное кольцо вокруг хорды, а 
зубы не покрыты эмалью. Основание мозговой коробки срастается с хряща
ми верхней челюсти, что изредка встречается и у акул. Форма тела веретено
видная, длиной до 2 м, кожа обычно голая. Зубы цельноголовых — от широ
ких плоских до конических, расположенных рядами, сериями или 
брусчаткой. Мезокайнозойских цельноголовых (юра — современность) обыч
но называют химерами (мифологическое чудовище с львиной пастью и хво
стом дракона), а ізымерщих палеозойско-триасовых представителей — бра- 
диодонтами. У брадиодонтов зубы могут сливаться в различные серии или 
пластинки. У некоторых палеозойских цельногрловых, например у пермс
кого Helicoprion, зубы дифференцированы по морфологии и расположению 
в пасти. В передней части нижней челюсти геликоприона расположены круп
ные острые зубы, образующие спираль, которая по мере роста выдвигается 
изо рта. Остальная часть нижней челюсти и вся поверхность верхней челюс
ти покрыты многочисленными сериями (до 20) уплощенных более мелких 
зубов. В каждой серии до 25 зубов, плотно прилегающих друг к другу и обра
зующих подобие брусчатки (рис. 300). По другим реконструкциям, спираль 
находится на верхней челюсти. Зубы спирали захватывали и разрывали до
бычу, зубы «брусчатки» ее дробили и раздавливали.

Условия существования, геологическое распространение. Цельноголовые — 
морские рыбы, обитающие в современных океанах до глубин 2500 м. Неко
торые, как пермский Helicoprion, встречались только в геосинклинальных 
областях. Поздний девон — современность.
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ILtacc Osteiehihyes Общая Характеристика. У представителей класса Os-
Подмасс Cmssopierygii tcichthyes (греч. osteon — кость; ichthys — рыба) внут- 

Подюшсс Diprioi І  ^ г  / J
Подкяаее Aeiimpierygii Реннии череп, ПОЗВОНКИ И друше структуры Внутрен

него скелета окостеневают; только в редких случаях, 
как, например, у осетровых, остаются хрящевыми. Окостенение происходит 
за счет прижизненной минерализации межклеточного вещества карбоната
ми и сульфатами кальция, а также кристалликами апатита. Тела позвонков 
двояковогнутые (амфицельные) в виде полуколец, колец и дисков. Наруж
ный скелет состоит из чешуй, кожных костей и лучей в плавниках. Кожа ко
стных рыб покрыта разнообразными чешуями ганоидного, космоидного и ко
стного типов, последний представлен циклоидным и ктеноидным 
вариантами (см. рис. 297). Плакоидная чешуя отсутствует. Для костных рыб 
характерны жаберные крышки, прикрьтающие в головном отделе жаберные 
щели. Другая характерная особенность заключается в наличии плавательно
го пузыря, иногда он вторично отсутствует. Форма тела костных рыб разно
образная: уплощенная (как у скатов), змееобразная, веретенообразная и тор
педообразная. Длина тела колеблется от 0,7 см до 9 м.

Условия существования и образ жизни. В настоящее время костные рыбы 
составляют около 95% ихтиофауны. Они встречаются на всех глубинах в раз-, 
нообразных водоемах, от гиперсолёных и нормально-морских до пресновод
ных. Кроме плавающих рыб встречаются лазаюш^іе с помощью плавников, 
например современные лучеперые, населяющие мангровые заросли, а так
же ползающие двоякодышащие и кистеперые рыбы мелководья и пересыха
ющих водоемов и летучие рыбы тропиков, проносящиеся над водой на рас
стояние до 400 м.

Систематика и геологическое распространение. Класс костных рыб под
разделяют на два, три или пять подклассов. Основу составляют три подклас
са: кистеперые (D—Q), двоякодышащие (D ^-Q ) и лучеперые (D -Q ) рыбы. 
Девон — современность.

Подкласс Кистеперые.
Subclassis Crossopterygil

Общая характеристика. Подкласс Crossopterygii (греч. krossoi — кисть; pte- 
гоп — крыло, здесь конечность) имеет мускулистые грудные и брюшные плав- 
ники-лопасти со скелетной осью внутри. Вдоль оси и (или) на ее конце рас
положены сегментированные косточки, образующие кистеобразные 
разветвления (рис. 301, а —в). Имеются грудной и тазовый пояса, последний 
состоит из двух косточек. В головном отделе присутствуют сенсорные кана
лы и теменное отверстие, связанное со светочувствительным органом, час
то называемым «третьим глазом». Передняя жаберная щель преобразована в 
«брызгальце», через которое вода всасывается в глотку. Зубы конические, мно
гочисленные, бороздчато-лабиринтовидного строения. Имеются плаватель
ные пузыри или их модификации, легкие и, как правило, внутренние носо
вые отверстия — хоаны. Максимальная длина тела 5 м.
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Класс Костные рыбы.
Classis Osteichthyes



Класс Osteichthyes

Рис. 301. Класс Osteichthyes (D —Q).
а—в — подкласс C iossopteiygii (D —Q), Eusllietioplemii (D ,): а — реконструкция, длина тела до 1 м, 
б — грудной плавник  с фрагментом плечевого пояса, в  — поперечны й разрез конического зуба; г, 
д — подкласс D ipnoi (D ^ -Q ): г ~  схема строения небной поверхности с двумя зубными пласти
нами (зп), д — Dipleivs (D^.,), реконструкция, длина тела до 3 0  см; е, ж  — подкласс Actinopteiygii 
( D j - Q ) :  е — GanoIepis (С ,), реконструкция, длина тела 8,5 см, ж — Leplolepis (Т^—К ,), реконст
рукция, длин а тела 12 см; з—/і — чешуя: з — ганоидная, и — косм оидная, к, /і — костная: к — 

циклоидная, л — ктеноидная (Быстров, 1957; Основы палеонтологии, II , 1964)

Условия существования, образ жизни, геологическое распространение. Ки
степерые — хищники или насекомоядные, преимущественно пресноводные, 
реже морские формы. Современные целаканты, считавшиеся вымершими в 
мелу, — только морские рыбы. Они представлены родом Latimeria из Индий
ского океана, одной из самым известных находок группы «живых ископае
мых». Разные группы солоноватоводных и пресноводных кистеперых из от
ряда рипидистий (девон — ранняя пермь) дали начало разнообразным 
земноводным {парафшіия). JXtbon — современность.

Подкласс Двоякодышащие. 
Subclassis Dipnoi

Общая характеристика. У подкласса Dipnoi (греч. di, і/м —два, дважды; 
pnos — дышащий) в отличие от кистеперых отсутствуют сенсорные кана
лы, «третий глаз» и брызгальце. Зубной аппарат представлен одной или дву
мя парами зазубренных пластинок. Тазовый пояс состоит из одной косточки
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(рис. 301, г, д). Максимальная длина тела 2 м. Вместе с тем двоякодышащие 
имеют много общих черт с кистеперыми. Особенно совпадает строение мус
кулистых парных плавников в виде лопастей, за что их нередко объединяют 
в один подкласс Sarcopterygii — Лопастеперые.

Условия существования, образ жизни, геологаческое распространение. Со
временные двоякодышащие — обитатели пресноводных водоемов, питаю
щиеся растениями, беспозвоночными, рыбами и земноводными. При пере
сыхании водоемов перебираются в другой водоем или впадают в спячку. 
Происхождение наземных четвероногих от двоякодышащих сомнительно, 
так как между ними и первыми земноводными отличий больше, чем сход
ства. Средний девон — современность.

Подкласс Лучеперые.
Subclassis Actinopterygii

Общая характеристика. Подкласс Actiiiopterygii (греч. aktis, aktinos — луч; 
pteron — крыло, здесь конечность) в отличие от кистеперых и двоякодыша
щих не имеет мясистых плавников—лопастей, хоан и «третьего глаза». Плав
ники уплощенные, с лучевидными шипами хрящевого и костного состава. У 
многих хорошо развиты так называемые «ушные камешки» — отолиты, вы
полняющие фушахию равновесия. Максимальная длина теЛа 9 м. Среди древ
них вымерших лучеперых наиболее известны пресноводные и морские па- 
леониски— Palaeoiiisci, небольшие рыбы длиной не более 40 см, которые 
иногда сохраняются почти целиком. Для палеонисков характерна ганоидная 
чешуя. Обычно чешуи дифференцированы по положению и морфологии на 
боковые, коньковые (спинные), краевые плавниковые, анальные и др. (рис. 
301, е—л). Средний девон — ранний мел.

Условия существования, геологическое распространение. Лучеперые — 
морфофизиологически очень разнообразная группа, что позволяет им зани
мать разные трофические уровни и экологические ниши в пресноводных и 
морских водоемах. В современной ихтиофауне лучеперые составляют более 
90%. Средний девон — современность.

Надкласс Четвероногие, или Тетраподы. 
Superclassis Tetrapoda

Надкласс Teirapoda Общая характеристика. Нздкласс Четвероногие - T e t -  
КлассAmphibia rapoda (греч. tetra — четыре; pous, podos — нога) по 

^ '^a L °Z '^^ ii! ia °  Сравнению с надклассом рыб является морфофизио- 
/OiaccAves логически И экологически наиболее разнообразной

Класс Mammalia группой челюстноротых, обитающей на суше, реже — 
в водных бассейнах, а также освоившей воздушное и околоземное косміиес- 
кое пространство. Общим для четвероногих (земноводные, парарептилии, 
пресмыкающиеся, птицы, млекопитающие) является наличие легких и двух 
пар конечностей, изначально возникших за счет модификации парных плав
ников кистеперых рыб (рис. 302). Конечности состоят из системы «рычагов» 
и «шарниров» различной степени сложности. Они подвижно сочленены меж
ду собой и с плечевым (грудным) и тазовым поясами (рис. 303). Передняя ко-
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Рис. 302. Постановка парных конечностей при переходе от рыб к земноводным
(Быстров, 1957).

а—в -  передняя конечность; г—е — задняя конечность (о, г — рыбы; б, д — промежуточная
стадия; в, е ~  земноводные)

ііечиості, у наземных форм состоит из плеча (плечевая кость), предплечья 
(локтевая и лучевая кости) и кисти, образованной в свою очередь запястьем 
(несколько косточек), пястьем (несколько косточек) и фалангами пальцев. 
Аналогично устроена и задняя конечность, состоящая из бедра (бедренная 
кость), голени (большая и малая берцовые кости) и стопы, образованной в 
свою очередь из предплюсны (несколько косточек), плюсны (несколько ко-

Череп

Хвост

Копчик

Тис. 303. Сопоставление скелетов птицы (а) и человека (б) (Старинный рисунок
X V I века, B ehn, I55S)
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сточек) и фаланг пальцев. Основная функция конечностей — движение. На
земные животные при движении могут опираться на кисть и стопу полнос
тью {стопоходящие — грызуны), или только на переднюю часть стопы — паль
цы {пальцеходящие — хищные млекопитающие), либо только на кончики 
фаланг пальцев {фалангоходящие — копытные).

Принципы классификации и систематика. В составе четвероногих выде
ляют пять классов: земноводные (амфибии), парарептилии, пресмыкающи
еся (рептилии), птицы и млекопитающие. Они связаны общностью проис
хождения, но отличаются друг от друга уровнем организации и 
морфофизиологическими особенностями. У переходных групп наблюдается 
смешение признаков «предков» и «потомков», что затрудняет разграниче
ние классов. Еще больше запутывает картину параллельное и независимое 
появление у них ряда общих признаков. Усложнение и специализация от зем
новодных к млекопитающим наблюдается по многим направлениям: позво
ночный столб подразделяется на пять отделов, сердце становится четырех
камерным, зубная система дифференцируется и Т .Д . Следует также отметить 
разнообразие и изменение наружного скелета четвероногих, представленного 
кожными образованиями, к которым относятся чешуи, щитки, панцири, ког
ти, клювы, рога, перья, шерсть и волосы. Последние состоят на 80—95% из 
белков протеинов группы кератина. В учебнике при характеристике классов 
основное внимание обращено на развитие внутреннего скелета, который 
преимущественно сохраняется в ископаемом состоянии.

Образ жизни и геологическое распространение. Образ жизни и внешнее 
строение тела четвероногих разнообразны, но четыре экологических морфо- 
типа встречаются почти во всех классах с преобладанием какого-либо из них: 
плавающий — «рыбий», летающий и планирующий — «птичий», наземный 
животный — «ящероподобный», «змеевидный», «звериный» и «человекопо
добный». Например, к летающему И планирующему экоморфотипу кроме 
птиц относятся некоторые лягушки, пресмыкающиеся (надотряд птерозав
ры) И млекопитающие (летучие мыши и другие рукокрылые). Поздний де
вон — современность.

Класс Земноводные, или Амфибии.
CIassis Amphibia

Общая характеристика. В названии класса Amphibia (греч. атрИі — двой
ной, с обеих сторон; bios — жизнь), или Земноводные, отражены две среды 
обитания: наземная и водная, через которые в индивидуальном развитии про
ходят все особи. Земноводные, как первые наземные позвоночные, особен
но на первых стадиях эволюции, сохранили много общих признаков со сво
ими предками — кистеперыми рыбами: наличие жабр (на ранней стадии, 
иногда в течение всей жизни); отсутствие зародышевых оболочек; размно
жение икрой; водный образ жизни личинки; влажная слизистая кожа. У мно
гих древних земноводных сохранились от кистеперых рыб сенсорные кана
лы, теменное отверстие «третьего глаза» и конические зубы 
бороздчато-лабиринтовидного строения (рис. 304). Новые признаки земно
водных, по которым их относят к надклассу хотя и низших, но четвероно
гих, заключаются в следующем: наличие четырех конечностей и связанные с 
ними плечевой и тазовый пояса; тазовый пояс состоит из трех пар костей —
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Класс Amphibia

Рис. 304. Класс Amphibia ( D , - Q).
а, б — Ichthyostega (D,), реконструкция: а — скелет, б — общий вид, длина тела 90 см; в, г 
Benthosuchus (Т,): в — череп сверху длиной 15 см, г — поперечное сечение лабиринтовидного ко
нического зуба, увел.; д — постановка конечностей; е—и — варианты позвонков: е — рахитом- 
ный, ж — эмболомерный, з — стереоспондильный, и — лепоспондильный {Оеновы палеонтоло
гии, 12, 1964: Ивахненко, Корабельников, 1987). Обозначения: вд — верхняя дуга; не — носовые 
отверстия; ск — сенсорные каналы; сч — отверстие между предчелюстными костями; тп — тело

позвонка; ув — ушная выемка

ПОДВЗДОШНОЙ, лобковой И седалищной; позвоночный столб дифференциро
ван на четыре (а не на два) отдела — шейный, туловищный, крестцовый и 
хвостовой; верхняя челюсть срастается с черепной коробкой; имеется два мы
щелка (у некоторых примитивных один). У древних и некоторых современ
ных земноводных имеется кожный скелет в виде пластин, щитков, чешуек и 
покровных костей черепа. Внешний вид земноводных от рыбообразного и 
лягушковидного до змеевидного (червяги). Длина тела ископаемых до 5 м, 
современных до 1,8 м. Большинство амфибий существуют во влажных био
топах вблизи водоемов, но есть роющие и древесные формы, в том числе пла
нирующие. Поздний девон — современность.

При построении системы земноводных учитывают строение черепа, ко
нечностей и позвонков. Позвонки земноводных отличаются числом элемен-
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тов, степенью их консолидации и характером срастания тела позвонка с вер
хней дугой. Выделяют четыре основных типа позвонков: рахитомный, сте- 
реоспондильный, эмболомерный и лепоспондильный (рис. 304, е—и). Рахи
томный позвонок состоит из нескольких маленьких сегментов, не слитых друг 
с другом в единое тело. Стереоспондильный позвонок образован единым дис
ковидным телом. Эмболомерный позвонок состоит из двух крупных дисковид
ных элементов. Лепоспондильный позвонок имеет тело в виде тонкой трубки, 
которая срастается с верхней дугой. Сочленовные поверхности позвонков 
трех вариантов: 1) двояковогнутые (амфицельные)] 2) вогнутые спереди и вы
пуклые сзади {процельные)-, 3) реже — выпуклые спереди и вогнутые сзади 
(опистоцельные).

Принципы систематики и классификация. Классификация земноводных 
до сих пор неодназначна, так как многие таксоны оказались генетически 
сборными группами. Разделение земноводных на древних и новых является 
искусственным, так как не учитывает родственные связи. Однако разделе
ние удобно при описании различий между вымершими и ныне живущими 
земноводными. Древних палеозойско-триасовых земноводных объединяют 
в группу панцирноголовых — Stegocephali (поздний девон — мел), противо
поставляя группе новых земноводных (триас — современность).

Панцирноголовые — Stegocephali (греч. stego — покрывать; kephale — го
лова) имели кожные пластины, которые в переднем отделе тела плотно при
мыкали друг к другу, образуя головной панцирь (рис. 304, а, в). В панцире име
лось 5 отверстий: два глазных, два носовых и одно теменное, соответствующее 
органу светоощущения и терморегуляции («третий глаз»). Поверхность пан
циря была покрыта бугорками и валиками. На панцире имелась система сен
сорных каналов, идущих вдоль головы и огибающих носовые и глазные от
верстия. Зубы стегоцефалов конические, лабиринтовидного строения. 
Перечисленные признаки стегоцефалов унаследованы от кистеперых рыб. В 
отличие от последних первые стегоцефалы обладали комплексом признаков, 
характерных для тетрапод: прежде всего это ущные вырезы в головном пан
цире и наземная, хотя и прилштивная, постановка конечностей (плечевые и 
бедренные кости располагались горизонтально по отнощению к поверхности 
субстрата, а кости предплечья и голени — вертикально). Стегоцефалы явля
ются сборной группой, куда включают разных вымерших земноводных, сис
тематический ранг и родственные соотношения между которыми дискусси
онны; из них наиболее изучены лабиринтодонты, батрахозавры и 
лепоспондильные. Девон — мел.

Лабиринтодонты — Labirinthodontia (греч. Iabyrinthos — лабиринт; odus, 
odonlos — зуб) — самая примитивная группа земноводных, имеющая много 
общих черт с кистеперыми рыбами; особенно позднедевонская Ichthyostega 
(рис. 304, а, б). У нее длинное рыбообразное тело с хвостовым плавником, 
головной панцирь с «третьим глазом» и сенсорными каналами, лабиринто
видное строение зубов, один мыщелок и приіѵштивные рахитомные позвон
ки. Раннетриасовый BenthosuchusлттоѴі 2,5 м сохраняет примитивные чер
ты строения, но уже имеет два мыщелка. Поздний девон — триас.

Батрахозавры, или лягушкоящеры, возникли от лабиринтодонтов. Они 
обладали эмболомерными позвонками, у которых тело состоит из двух дис
ковидных элементов. Девон — пермь.

Лепоспондильные земноводные, по-видимому, сборная группа, так как 
позвонки с телом в виде трубки встречаются как у древних, так и у совре-

455



Рис. 305. Сеймуриаморфы (P).
а — Seymouria (Р )̂, реконструкция, длина тела 50 см; б — Kollassia (Р )̂, череп сверху длиной 9 см; 
в, г — лепоспондильные позвонки; в — сбоку, г — со стороны канала. Обозначения-, кн — канал 

спинно-мозгового тяжа; рб — ребро; тп — тело позвонка

менных хвостатых и безногих земноводных. Лепоспондшіьными позвонка
ми обладают пермские сеймуриаморфы, у которых одни признаки совпа
дают со стегоцефалами, а другие — с рептилиями (рис. 305). Многие иссле
дователи объединяют сеймуриаморф вместе с черепахами и котилозаврами 
в класс парарептилий.

Новые «голые» земноводные появились в триасе, у большинства позвон
ки лепоспондильного варианта. Современные формы представлены тремя 
группами: бесхвостыми (лягушки, жабы), хвостатыми (тритоны, саламанд
ры) и безногими (червяги). Триас — современность.

Условия существования и геологический возраст. Земноводные — обита
тели пресных водоемов и влажных биотопов (реки, озера, болота), редко ро
ющие или древесные, в том числе планирующие формы. Поздний девон — 
современность; расцвет в карбоне — перми, юре и в настоящее время.

Класс Парарептилии. 
Classis Parareptilia

Общая характеристика. Парарептилии (греч. рага — возле, рядом идущий; 
лат. repU) — ползу) — своеобразная ветвь четвероногих, сочетающая призна
ки двух классов — земноводных и настоящих пресмыкающихся. Сходство с 
пресмыкающимися большее. Оно заключается в размножении яйцами, на
личии зародышевых оболочек и пятипалых конечностей, легочном дыхании 
(жаберное редко). Сходные черты строения парарептилий с земноводными 
(особенно с лабиринтодонтами) проявляются в строении черепа: височные 
окна отсутствуют (анапсидный вариант, см. рис. 307, а); у большинства хо
рошо развита сгшошная крыша черепа из скульптированных покровных ко
стей, имеется теменное отверстие, нёбные зубы и т.д. Эти общие черты с зем
новодными наиболее ярко выражены у древних примитивных котилозавров 
(поздниіі карбон — триас) и пермских сеймуриаморф (рис. 305).

Самыми известными ископаемыми является группа позднепермских ко
тилозавров, представленная парейазаврами, или «щекастыми ящерами». Они 
получили свое название благодаря сильно разросшимся скуловым костям,
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Класс Parareptilia

Рис. 306. Класс Parareptilia (C ^-Q ).
а, б — Sculosaums (Р^): а — реконструкция, б — ввд черепа спереди 

{Ивахненко, Корабе/іьников, 1987; Кэрролл, 1992)

выступающим по бокам (рис. 306). Коронки зубов зазубрены по бокам. Дли
на тела парейазавров до 1—3,5 м. Образ жизни водный и прибрежно-назем
ный; существование стадами, питание мягкой растительной пищей.

К парарептилиям относят также черепах, возникших от котилозавров в 
раннем триасе и сохранивших от них анапсидный череп без височных окон. 
Для черепах характерны костно-роговой или костно-кожистый панцирь, зак
рывающий туловище, и беззубые челюсти с роговыми пластинками в виде 
клюва. Большинство черепах могут спрятать под панцирь голову, хвост и 
конечности. Длина панциря до 2 м. Наличие панциря, способность несколь
ко месяцев обходиться без воды и впадать в спячку, вероятно, помогли че
репахам сохраниться до наших дней. Триас — современность.

Образ жизни, условия существования, геологическое распространение. Об
раз жизни парарептилий разнообразный: подавляющее большинство дышит 
легкими и обитает на суше или в пограничных водно-прибрежных зонах; 
некоторые — вторично-водные формы. Парарептилии преимущественно 
растительноядные, но есть всеядные группы и хищники. Поздний карбон — 
современность.

Класс Пресмыкающиеся, или Рептилии.
Classis Reptilia

Общая характеристика. Пресмыкающиеся, или 
Reptilia (лат. repete — ползу), вместе с парарептилия-

Класс Replilia
Подкласс Synapsida 

Подюіасс Lepidosauria
Подюшсс Eutyapsida птицами И млекопитающими ВХОДЯТ В Группу
Подкласс Ichtyosourio ВЫСШИХ четвероногих. У НИХ имеются зародьшіевые 
Подкласс Archosourio оболочки, амнион И оллонтоис, позволяющие размно

жаться вне водной среды без личиночной стадии и метаморфоза. Нередко 
всю группу называют амниотами — Amniota. У первых (ранних) рептилий на
блюдаются общие черты строения с земноводными и парарептилиями, у по
здних, продвинутых, — с птицами и млекопитающими вплоть до появления 
теплокровности, вторичного нёба, четырехкамерного сердца, перьев и шер
сти. Для палеонтологии имеет значение прежде всего костный материал, осо
бенно строение черепа, зубов, осевого скелета и конечностей. От некоторых 
рептилий сохраняются кладки яиц.
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Рис. 307. Типы черепов и схема расположения височных окон (показаны крапом).
а — анапсидный, б — синапсидный, в — диапсидный, г — эвриапсидный, д — парапсидный. Кос
ти: згл — заднегладничная, зл — заднелобная, кск — квадратноскуловая, нв — надвисочная, ск —

скуловая, чш — чешуйчатая

У рептилий В отличие от земноводных и парарептилий череп сзади глаз
ниц не сплошной, а с одним или двумя отверстиями, называемыми височны
ми окнами, или ямами. Кроме того, у пресмыкающихся в отличие от земно
водных обособился шейный отдел; ребра в разной степени срастаются с 
грудиной; в черепе отсутствуют ушные выемки; размножение происходит яй
цами, имеющими кожистую или известковую оболочку (иногда живородя
щие), и Т.Д. Сравнение пресмыкающихся с птицами и млекопитающими при
водится в соответствующих разделах.

У пресмыкающихся в зависимости от числа и расположения височных 
окон сзади глазниц и сочленения граничащих с ними костей выделяют че
тыре основных типа черепа; синапсидный, диапсидный, эвриапсидный и па
рапсидный (рис. 307). Череп без височных окон называют анапсидным, он 
характерен для рыб, земноводных и парарептилий. От анапсидных предков 
в среднем или начале позднего карбона возникли пресмыкающиеся с синап- 
сидным типом черепа. Синапсидные рептилии имели по бокам сзади глазниц 
по одному височному окну; чешуйчатая и заднеглазничная кости смыкались 
выше окна (рис. 307, б). Синапсидный тип черепа характерен для зверооб
разных рептилий — предков млекопитающих. Рептилии с диапсидным типом 
черепа возникли от анапсидных предков в позднем карбоне независимо от 
синапсидных. Диапсидные рептилии обладали двумя парами височных окон; 
чешуйчатая и заднеглазничная кости смыкались между окнами (рис. 307, в). 
Диапсидный тип черепа и его модификации встречаются у рептилий чаще 
всего. Рептилии с эвриапсидным типом черепа возникли от диапсидных пред
ков в перми. Эвриапсидные рептилии сохранили сзади глазниц по одному

458



верхнему височному окну, которое осталось после редукции нижнего окна 
за счет разрастания и смыкания чешуйчатой и заднеглазничной костей (рис. 
307, г). Эвриапсидный тип черепа характерен для синаптозавров и близких 
ему групп. Парапсидный тип черепа похож на эвриапсидный, но в отличие от 
него височное окно отделено от нижележащих чешуйчатой и заднеглазнич
ной костей надвисочной и заднелобной костями (рис. 307, Э). Рептилии с па- 
рапсидным типом черепа, вероятно, возникли на границе позднего карбона 
и ранней перми от общего предка с синапсидами. Парапсидный тип черепа 
характерен для ихтиозавров.

Возникновение височных окон связано с редукцией и перестройкой не
которых покровных костей черепа. Благодаря височным окнам и связанным 
с ними скуловым дугам усилилась челюстная мускулатура и возросли функ
циональные возможности челюстей. Преобразование некоторых косточек 
привело к усовершенствованию слухового аппарата.

Развитие зародышевых оболочек, а отсюда возможность размножения 
яйцами вне водной среды в совокупности с легочным дыханием и мощной 
челюстной мускулатурой позволили пресмыкающимся резко увеличить аре
алы обитания и расширить кормовую базу. Внешний вид, строение, разме
ры и образ жизни рептилий колеблются в больших пределах: от наземных бе
гающих (чешуйчатых, гладких, шерстистых) и птицеобразных до летающих 
и рыбообразных морских чудовищ. Длина сухопутных и водных пресмыка
ющихся достигает 35 м, а размах крыльев летающих — 11 — 16 м. Тип пита
ния — от растительноядных и плотоядных до всеядных. Наиболее известны
ми рептилиями среди ископаемых являются динозавры и летающие ящеры — 
птерозавры, а среди современных — ящерицы, змеи, крокодилы.

Принципы систематики, геологическое распространение. Класс рептилий 
по строению черепа и конечностей обычно подразделяют на пять подклас
сов: синапсиды — Synapsida (C j-J^), лепидозавры — Lepidosauria (C j-Q ), эв- 
риапсиды — Euryapsida (Р—К), ихтиозавры — Ichtyosauria (С, или P^ Т—К), 
архозавры — Archosauria (P^-Q ). Некоторые подклассы, по-видимому, яв
ляются сборными группами, объединяющими рептилий сходной морфоло
гии, но разного происхождения. Характеристика подклассов дана ниже в 
порядке появления в геологической летописи. Средний карбон — современ
ность.

Подкласс Синапсиды, или Зверообразные. 
Subclassis Synapsida, или Theromorpha

Подкласс Synapsida Общая Характеристика. К подклассу Synapsida (греч.
ОтрядPelicosauria gyti — вместе; apsis, apsidos — арка, свод), или Thero-
Отряд Theropsida щогрЬа (греч. therion — зверь; morphe — образ, вид), от

носятся зверообразные пресмыкающиеся с синапсидным типом черепа, име
ющим одно височное окно. Череп был высоким и узким. Четыре конечности 
почти не отличались друг от друга или задние были длиннее передних. Ран
ние синапсиды сходны с земноводными и парарептилиями, поздние — с мле
копитающими; соответственно вьщеляют два отряда: пеликозавры и терап- 
сиды.
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П о д кл а сс  S ynaps ida

Рис. 308. Подкласс Synapsida (Cj-J^).
(7 -  Iiioslmiicevin (P j), реконструкция хищиого звсрозуба; б — реко)іетрукция растительноядного 
дсіиіоце(1)Ула; и -  Dvwin (Р )̂, реконструкция хищного цинодонта с шерстистым покровом; г — 
CyiiogiialJius {Л\/Т^), реконструкция скелета хищного цинодонта (Ивахненко, Корабельников, 1987)

Отряд Пеликозавры — Pelicosauria (греч. pelicos — секира) — имели череп 
с небольшим висоадым окном и с большим теменным отверстием; зубы не
дифференцированные или слабо дифференцированные с обособлением 
крупных клыков; все позвонки, кроме некоторых хвостовых, имели ребра; 
тела позвонков двояковогнутые, у некоторых были нёбные зубы. Длина тела 
от 20 CM до 3 м. Средний карбон — пермь.

Отряд Терапсиды — Therapsida (греч. therion — зверь; apsis, apsidos — свод., 
арка), — возникший от пеликозавров, уже обладал признаками, общими с 
млекопитающими: почти прямая постановка конечностей, дифференциро
ванная зубная система из резцов, клыков и коренных зубов. У некоторых те- 
рапсид возникло вторичное нёбо, шерстистый покров и теплокровность. У 
терапсид хорошо развита скуловая дуга, находящаяся ниже височной впа
дины. Длина тела терапсид от 10 см до 6 м.

Наибольшее разнообразие терапсид приурочено к интервалу поздняя 
пермь — триас. В это время существовали дейноцефалы, дицинодонты, ци- 
нодонты, териодонты и другие группы звероподобных рептилий (рис. 308). 
К териодонтам, или зверозубым, принадлежит позднепермский род 
Inostrancevia из северодвинской фауны России. Это был крупный активный 
хищник размером до 3,5 м, с мощной узкой головой длиной до 50 см и боль
шими когтями на пальцах. В верхней челюсти находились длинные клыки с 
пильчатым задним краем (рис. 308, а). К северодвинской фауне принадле
жит позднепермская Dvinia из цинодонтов — мелкая всеядная крысовидная 
форма с шерстистым покровом (рис. 308, в). Поздняя пермь — средняя юра.

Среда обитания, образ жизни, геологическое распространение. Зверообраз
ные пресмыкающиеся были в основном хищными, некоторые растительно
ядные, насекомоядные и всеядные. Хищники охотились преимущественно 
в прибрежных участках суиш, нападая на земноводных, парарептилий и рыб. 
Средний карбон — средняя юра.
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ПодклассLepidosauria Общая характеристика. Подкласс Lepidosauria (греч.
^ р я д  Eosuchia lepidos — чешуя; sauria — ящерицы), или чешуй-

O m pTRhyZZeiLiia ® палеозос имели диапсвдный тип че
репа с двумя парами височных дуг и окон (см. 

рис. 307, в). В течение мезо-кайнозоя (за счет редукции костей височной об
ласти) дуги и окна частично или полностью исчезли, как, например, у яще
риц и змей. У многих форм имеется теменное отверстие. Позвонки двояко
вогнутые (амфицельные) или вогнуто-выпуклые (процельные). Кожа 
покрыта роговыми чешуйками и пластинками. Обычно лепидозавров под
разделяют на три отряда: эозухии (С^—Tj), чешуйчатые (T -Q ) и клювого
ловые (Т—Q).

Отряд Эозухии — Eosuchia (греч. eos — заря, утро; suchos — крокодил по- 
египетски) — представлен рептилиями, внешне напоминающими ящериц 
длиной не более 50 см и крокодилов длршой до 7,5 м. Череп эозухий в отли
чие от ящериц был с двумя парами височных окон и дуг, зубы не прирастали 
к челюстям, они находились в отдельных ячейках (альвеолах или теках), име
лись также нёбные зубы. В отличие от крокодилов у эозухий отсутствовало 
вторичное нёбо и т.д. Формы наземные и древесные, хищные, насекомояд
ные и всеядные. Эозухии — родоначальная группа для многих рептилий. 
Поздний карбон — ранний триас.

Отряд Чешуйчатые — Squamala (лат. squama — чешуя) — разнообразная 
группа, объединяющая вымерших мезозойских мозазавров и мезо-кайнозой- 
ских ящериц, змей и амфисбенов, у которых диапсидный череп претерпел 
значительные модификации вплоть до полной редукции височных дуг и окон. 
Мозазавры — Mosasauria (Mosa — лат. название р. Маас) — позднемеловые 
гигантские морские хищники крокодилоподобного облика длиной до 12 м с 
крупной головой и ластовидными конечностями. Ящерицы представлены ва
ранами, хамелеонами, рпуанами, гекконами и другими формами. Хорошо из
вестен современный тропический варан с острова Комодо длиной до 3 м, в 
плейстоцене встречались вараны до 10 м. От ящериц в меловое время про
изошли змеи, имеющие максимальное число позвонков — 435 и длину до 
11 м. Триас — современность.

Отряд Клювоголовые — Rhynchocephalia (греч. rhynchos — клюв, kephale — 
голова) возник в триасе от позднепермских эозухий. Клювоголовые (к ним 
относится современная гаттерия) сохранили много архаичных признаков, в 
том числе диапсидный череп с двумя височными окнами по бокам головы 
сзади глазниц, теменное отверстие и двояковогнутые позвонки. Триас — со
временность.

Образ жизни, среда обитания, геологическое распространение. Среда оби
тания и образ жизни представителей подкласса лепидозавров разнообразные: 
от наземных до пресноводных и морских форм; среди наземных — бегаю
щие, лазающие по скалам и деревьям, планирующие — «летающие» и зары
вающиеся в почву. По характеру питания — плотоядные, насекомоядные, 
реже растительноядные и всеядные. Поздний карбон — современность.

Подкласс Лепидозавры, или Чешуйчатые.
Subclassls JLepldosaurla
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Подкласс Euryapsida Общая характеристика, к  подклассу Euryapsida (греч.
Отряд Sauropterygia eutys — широкий; apsis — СВОД, дуга), или Synaptosauria
Отряд Piacodoritw (греч. synapsis — соединение, связь; sauria — ящери

цы), относятся рептилии с эвриапсидным типом черепа, который сохранил 
от диапсидных предков только верхнюю пару височных окон после разрас
тания и соединения костей, закрывших нижнюю пару (см. рис. 307, г). Эв- 
рипсиды — вымершая специфическая группа морских плотоядных рептилий, 
обладавшая ластовидными конечностями и позвонками платицельного, реже 
амфицельного вариантов. Они представлены двумя отрядами: Sauropterygia 
с коническими острыми зубами (P -K ) и F^acodontia — с уплощенными зуба
ми (T ,-J ,) . !

Отряд Завроптеригии — Sauroplerygia (греч. sauros — ящерица; pteron — 
крыло) — представлен крупными рептилиями, из них наиболее известны две 
группы — плезиозавры и плиозавры. Плезиозавры — Plesiosauria (греч. ріе- 
sios — близкий; sauria — ящерицы) — размером до 16 м имели длинную шею 
(до 76 позвонков), маленькую голову и бочонковидное туловище с коротким 
хвостом (рис. 309, а). Активные хищники, питавшиеся рыбами прибрежных 
зон моря. Пермь —-мел.

Плиозавры — Pliosauria (греч. ріеіоп — более многочисленный) — раз
мером до 15 M имели сравнительно короткую шею (11—30 позвонков), 
крупную голову до 4 M с мощными конііческими зубами, бочонковидное 
туловище с хвостом различной длины и сильными ластовидными конеч
ностями, с множеством косточек в фалангах (рис. 309, б). Активные хищ
ники открытых морей, питавшиеся рыбами и головоногими моллюсками. 
Поздняя юра — мел.

Отряд Плакодонты — Placodonlia (греч. ріах, places — пластина, плос
кость; odus, odontos— зуб) — внешне напоминает черепах, размером до 2,5 м. 
Туловище уплощенное, обычно заключено в панцирь; конечности короткие, 
с небольшим числом косточек в фалангах; заднечелюстные и нёбные зубы 
сильно уплощены, переднечелюстные — тупые долотообразные. У некото
рых вместо исчезнувших зубов развит клюв. Малоподвижные хищники мор
ского мелководья, питавшиеся донными моллюсками, раковины которых 
открывали передними зубами, а раздавливали задними и нёбными зубами 
(рис. 309, в). Плакодонты с клювами, вероятно, питались планктоном и во
дорослями. Средний триас — ранняя юра.

Геологическая история. Первые эвриапсиды появились в перми, испы
тали расцвет в триасе — юре и вымерли в конце мела. Пермь — мел.

Подкласс Ихтиозавры. 
Subclassis Ichthyosauria

Общая характеристика. Подкласс Ichthyosauria (греч. ichthys — sau
ria — ящерицы), или рыбоящеры, имели парапсидный тип черепа с одним 
височным окном, отделенным от чешуйчатой и заднеглазной костей еще дву
мя костными пластинами (см. рис. 307, Э). Ихтиозавры внешне напоминают

Подкласс Эвриапсиды, или Синаптозавры.
Subclassis Euryapsida, или Synaptosauria
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Водные рептилии

Рис. 309. Подклассы Euryapsida и Ichthyosauria. 
а—в — подкласс Euiyapsida (Р —К): а — Plesiosaurus(Т ,—J,), реконструкция, б — Pliosauivs (J,), ре
конструкция, в — Placodus (J,), реконструкция черепа; г — подкласс Ichthyosauria (С , или P ,, 

Т “ К), Iclitliyosawvs Q), реконструкция. Обозначения-, зб — зубы

рыб И дельфршов, размером до 15 м, с двумя парами мясистых плавников — 
ласт (с чем связано второе название — ихтиоптеригии, или рыбоплавниковые). 
Они представлют собой видоизмененные конечности первых четвероногих 
(рис. 309, г). Ихтиозавры сохранили от предков такие примитивные особен
ности, как: теменное отверстие в черепе, склеротические кольца из меж их 
косточек вокруг глазниц, до 7—8 пальцев с большим числом фаланг в лас
тах; двояковогнутые (амфицельные) позвонки; бороздчато-лабиринтовид
ные зубы и т.д.

От кого произошли ихтиозавры, неясно, возможно, от каких-то камен- 
ноугольно-пермских рептилий с небольшим височным окном. Их система
тический состав дискуссионен, но несомненно, что в мезозое дельфршооб- 
разные формы представляли самостоятельную и специфическую группу 
водных рептилий. К подклассу ихтиозавров иногда относят группу мезозав
ров (поздний карбон или ранняя пермь) — пресноводных крокодилообраз
ных рептилий, длиной до 1 м с ластовидными конечностями.

Образ жизни, геологическое распространение. Ихтиозавры были активны
ми хишниками мелководья и открытых зон моря, нападавшими на рыб и бе
лемнитов. Поздний карбон или ранняя пермь?, триас — мел.
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ПодклассArchosauria Общая Характеристика. Подкласс Archosauria
Надотряд Thecodontia (греч. archaios — древний, первый; sauria — яще-
Z Z p l d  диапсидный тип черепа (две пары
Надотряд Crocodilia ВИСОЧНЫХ ОКОН И Дуг), ТеКОДОНТНЫе ЗубЫ И рЯД

других признаков, общих с подклассом чешуй
чатых ящеров. Это свидетельствует если не о прямой связи между ними, то 
об общем предке. У архозавров имеются дополнительные предглазничные от
верстия — окна. Архозавры — наиболее разнообразная группа среди репти
лий по морфофизиологическим характеристикам, внешнему облику, разме
рам, среде обитания и образу жизни.

Систематика, геологическое распространение. Классификация подкласса 
архозавров встречает большие трудности, так как многие признаки развива
лись параллельно, а другие были только конвергентно сходными. Ниже рас
смотрены четыре группы архозавров в ранге над отрядов: текодонты (Р^—Т), 
динозавры (T j-K ), птерозавры (T j-K ) и крокодилы (Т^—современность). 
Поздняя пермь — современность.

Надотряд Текодонты.
Superordo Thecodontia

Надотряд Thecodontia (греч. Ih e k e  — коробка, ячейка; o d u s , o d o n to s  — зуб) 
возник, вероятно, от эозухии (подкласс лепидозавров). От предков унасле
довали диапсидный тип черепа, пятипалые конечности итекодонтные зубы, 
находящиеся в углублениях — альвеолах — и не прираставшие к костям че
люстей (рис. 310). У текодонтов в отличие от эозухий появились предглаз
ничные отверстия — окна, но исчезли нёбные зубы и теменное отверстие.

Текодонты внешне напоминают ящериц, дршозавров и крокодилов. Пе
редвижение осуществлялось на четырех или двух ногах, размеры тела от 15 см 
до 6 м. Образ жизни разнообразный: бегающий, лазающий и летающе-пла- 
нирующий. По морфологии и типу питания текодонтов делят на две группы: 
псевдозухий и фитозавров. Псевдозухии — Pseudosuchia, т.е. лжекрокодилы 
(греч. p s e u d o s  — ложь; s u c h o s  — крокодил по-египетски), — хищные, плото
ядные и насекомоядные рептилии. Фитозавры — Phytosauria (греч. p h y lo n  — 
растение; s a u r ia  — ящерицы) — растительноядные рептилии. От псевдозу
хий произошли динозавры, гггерозавры, крокодилы и, возможно, птицы. По
здняя пермь — триас.

Надотряд Динозавры.
Superordo Dinosauria

HaAampndDinumuritt Общая характеристика. Надотряд Dinosauria (греч.
OmpndSaumchia d e in o s ,  d in o s  —  страшный, странный, удивительный;

Отряд Omithischia . ..sauna — ящерицы) — самая знаменитая и интригую
щая группа ископаемых пресмыкающихся — гигантских чудовищ размером 
до 23—35 м, — поражающая воображение людей своим обликом. На самом

Подкласс Архозавры.
Subclassis Archosauria
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Рис. 310. Подклассы Lepidosauria (С ,—Q) и Archosauria (P^-Q ). 
а — подкласс Lepidosauria, планирую щ ий Sharovipierix (J), реконструкция; б, в — подкласс 
Aichosauria, надотряд T hecodontia  (Р 2 —Т): б — Meseiiosauivs (P), реконструкция, в — Sallosuchus 
(Т ,), реконструкция скелета; г — схе.ма соотнош ения текодонтны х зубов с ниж ней челюстью. Обо
значения-. во — височны е окна; гл — глазница; но — носовое отверстие; нч — ниж нечелю ст

ное отверстие; пг — предглазничное отверстие

деле большинство динозавров имело средние размеры, а ранние формы были 
с небольшую кошку, длиной около 20 см. Динозавры, как и их предки псев- 
дозухии из надотряда текодонтов, обладали диапсидным типом черепа: они 
имели предглазничные и нижнечелюстные отверстия (окна) и текодонтные 
зубы. Прршципиальным отличием является наличие у дршозавров сложного 
крестца из пяти позвонков. Головной мозг был небольшим, у некоторых его 
объем меньше объема спинного мозга в области крестца в 15—20 раз. Пере
дние конечности иногда сильно изменены и укорочены по сравнению с мощ
ными задними конечностями, поэтому принято говорить о двуногих и чет
вероногих динозаврах.

Образ жизни и условия существования. Динозавры сухопутные и полувод- 
ные рептилии прибрежья, откладывающие яйца на суше. Они передвигались 
на четырех или двух конечностях. Образ жизни и внешний вид совпадал с 
текодонтами, но появились и новые жизненные формы, вплоть до птицеоб
разных рептилий с перьями (рис. 311). Вероятно, часть динозавров были теп
локровными животными. От дршозавров кроме скелетов и их фрагментов со
хранились отпечатки и фрагменты окаменевшей кожи, кладки яиц, следы 
передвижения и желудочные камешки — гастролиты.

Вымирание динозавров. Причины исчезновения динозавров являются 
предметом постоянных оживленных дискуссий. Вымирания связаны с дву
мя причинами: внутренней (морфофизиологическое состояние) и внешней 
(абиотическая и биотическая среды обитания). Обе причины действуют од
новременно, но внешняя, особенно абиотическая, проявляется ярче и по
этому ее часто принимают за едршственную. Среди внутренних причин на
зывают исчерпание жизненного запаса сил («старение» и «смерть» по
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Отряд Saurischia

Отряд Ornithlschia

Рис. 311. Надотряд Dinosauria (Т^—К).
а—г — отрад Saurischia (Т̂ —К): а — схема строения таза, б — Tyrannosaurus (ІС̂ ), реконструкция 
скелета, в — общий облик бронтозавра (J), г — Avimimus (К^), реконструкция; д—и — отряд 
Omithischia (Т ,—К): д — схема строения таза, е — Iguaiiodon (К,), реконструкция скелета, ж — 
Tiiceralops (К^), реконструкция; з — яйца динозавров размером до 30 см; и — общий облик стего

завра (J—К,). Кости: лб — лобковая; пд — подвздошная; сд — седалищная

аналогии С индивидуальной жизнью); сокращение диапазона изменчивости; 
понижение качества полового и бесполого размножения; специализация и 
т.д. Отсюда проистекает невозможность приспособления к изменяющимся 
условиям жизни. Среди внешних факторов вымирания рассматривают из
менение соотношения море—суша, вызванное сменой глобального тектони
ческого режима; усиление вулканической деятельности и землетрясений; 
изменение расположения климатических поясов; глобальные колебания 
уровня океанов; изменение состава атмосферы; разрыв пищевых связей и
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качество гшщи; повышение радиоактивности за счет ее миграции из недр Зем
ли; космические причины (взрыв сверхновой звезды, столкновение с астеро
идом, метеоритная бомбардировка). Вымирание динозавров кажется особен
но ошеломляющим потому, что исчезли гигантские формы, а более 
«скромные» рептилии, появившиеся в начале мезозоя, например крокодилы, 
ящерицы и змеи, широко распространены и поньше.

Геологическое распространение. Мезозойскую эру называют «веком дино
завров». Они появились в середине триаса, достигли расцвета в юрском и пер
вой половине мелового периода и вымерли на рубеже мела и палеогена. Сред
ний триас — мел.

Принципы классификации и систематика. Динозавров по строению тазо
вого пояса подразделяют на два отряда: ящеротазовые (T^-K ) и птицетазо
вые (Т3—К). Предполагают, что они возникли независимо от разных групп 
текодонтов.

Отрад Ящеротазовые.
O rdo Saurischia

Для отряда Saurischia (греч. sauria — ящерицы, Ischion — бедренная кость) 
характерно трехлучевое строение таза, в котором подвздошная, седалищная 
и одноветвистая лобковая кости отходят от центра таза в разные стороны, 
подобно концам рогатки (рис. 311, а). Конические недифференцированные 
или слабо дифференцированные зубы располагались на челюстях в один ряд. 
Длина тела, включая хвост, от 0,2 до 35 м. Четвероногие ящеротазовые ди
нозавры — завроподы — были растительноядными формами, двуногие — те- 
роподы — хищными. Ареалы обитания прибрежно-полуводные и наземные 
сухопутные. Средний триас — мел.

Завроподы — Sauropoda (греч. sauria — ящерицы; pous, podos — нога) 
объединяют около 60 родов (поздний триас — мел); из них самыми извест
ными и изученными являются юрские Diphdocus и близкий ему Brontosaurus 
(рис.311, в).

Род Diplodoeus — диплодок, или двудум — имел мощное туловище, опи
рающееся на четыре массивные слоноподобные ноги с пятью короткими 
пальцами, очень длинный хвост, почти равный или превосходящий длину ос
тального тела, и длинную шею с маленькой змееобразной головой. Объем 
мозга был с грецкий орех, что в 20—25 раз меньше объема спинного мозга в 
области крестца. Вес диплодока и ему подобных достигал 80 т, длина тела 23— 
35 м, высота 4—6 м, но при вытягивании шеи вверх высота возрастала до 12 
M и более. Образ жизни диплодока, вероятно, не полуводный, как думали 
раньше, а наземный, сухопутный, как у слонов, перемещающихся по зарос
лям и степным пространствам от водоема к водоему. Время существования 
завропод — поздний триас — мел, расцвет — юра.

Тероподы — Theropoda (греч. therion — зверь; pous, podos — нога) — объе
диняют около 50 родов (средний триас — мел), большая часть которых отно
сится к карнозаврам, а меньшая — к целурозаврам. Из карнозавров (лат. еаго, 
род. п. earnis — мясо; греч. sauria — ящерица) наиболее известны гигантские 
Allosaurus из поздней юры и позднемеловые Tyrannosaurus и Tarbosaurus.
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Рис. 312. Экзотические дишпавры.
а — MicrorapUir (К )̂, реконструкция четырехкрылого оперенного целурозавра; б — Slenonychosaurus 
(Kj), реконструкция «гладкокожего длиннорукого» целурозавра; в, г — его предполагаемый чело
векоподобный потомок (Russel, 1984: Каменная книга, J997; XingXu еі а)., 2000, 2003; Portia Sloan,

2003)

Предшественник тиранозавра позднеюрский род Allosaurus аостшап в 
длину вместе с хвостом 12 м. Внешне он очень похож на Tyrannosaurus, но 
сразу бросается в глаза, что его передние конечности были длиннее и имели 
3—4 пальца, а не два. Позднемеловой монгольский Tarbosaurus внешне и по 
размерам похож на Tyrannosaurus, отличаясь от него деталями.

Род Tyrannosaurus, позднемеловой американский динозавр, длиной вме
сте с хвостом около 15 м, высотой в полный рост до 6 м, весом до 7 т, имел 
сильно укороченные редуцированные передние конечности с двумя пальца
ми, недостающими до рта; мощные вертикально стоящие задние конечнос
ти с тремя когтистыми пальцами, огромный череп длиной до 1,5 м, острые 
конические зубы, высота которых достигала 15 см (см. рис. 311,6). Тирано
завр убивал жертву, ударяя ее хвостом и ногами; коротенькие «ручки» слу
жили для дальнейшего потрошения жертвы и, вероятно, для формирова
ния в инкубационный период над кладками яиц мусорных куч из 
разлагающихся растительных остатков.

В последнее время внимание ученых и общественности привлекли це- 
лурозавры с перьями и гладкокожие целурозавры. Большинство оперенных 
целурозавров, например Avimimus, внешне напоминают страусов (см. рис.
3 1 1 , г). Одна из последних находок целурозавра с перьями представляет со
бой четырехкрылого динозавра из раннего мела Китая, названного Microraptor 
(Xing Xu, 2000, 2003). Один вид микрораптора имел длину 4,7 см, другой — 
77 см, хвост составлял более половины общего размера. Три-четыре пальца 
передней конечности выходили за пределы крыла, подобно пальцам летаю
щих ящеров (см. рис. 312, а). Гладкокожие целурозавры имели небольшую 
голову с крупными глазницами и беззубым ртом, хорошо развитые задние 
конечности и длинные передние конечности, напоминающие руки (см. рис.
312, б). Изтаких целурозавров, как предполагают, могбы возникнуть чело
векоподобный потомок (см. рис. 312, г).
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Отряд Птицетазовые.
O rdo O rnithischia

Для отряда Ornithischia (греч. ornis, omithos — птица; ischion — бедро, бед
ренная кость) характерно четырехлучевое «птичье» строением таза, в кото
ром одна ветвь лобковой кости была расположена параллельно седалищной, 
а другая почти параллельно подвздошной (см. рис. 311, д). Зубы располага
лись на челюстях многорядно; у многих форм передняя часть челюсти без зу
бов, но с клювовидным расширением или с роговым клювом. Длина тела до 
10-15 м.

Разнообразие птщетазовых динозавров не уступало ящеротазовым. Сре
ди них тоже имелись четвероногие и двунопіе формы, но по типу питания 
они были только растительноядными. В группу четвероногих гггицетазовых 
динозавров входят стегозавры, анкилозавры и цератопсы; в группу двуногих 
— игуанодонтиды, гадрозавры (утконосые ящеры) и другие менее известные 
формы. Места обитания птицетазовых и ящеротазовых динозавров совпада
ли — это прибрежно-полуводные, но преимущественно наземно-сухопутные 
ареалы. Поздний триас — мел.

Стегозавры — Stegosauria (греч. stego — покрывало; sauria — ящеррщы) 
имели на дуговидно изогнутой спине двойной ряд длинных, стоящих верти
кально пластин высотой до 1 м при длине тела до 9 м; хвост с парными ши
пами; маленькую длинную головку; четыре конечности, из них задние длин
нее и массивнее передних (см. рис. 311, и). Стегозавры — наземные формы. 
Юра — ранний мел.

Анкшюзавры — Ankylosauria (греч. ankylos — кривой, изогнутый; sauria — 
ящерицы) имели многочисленные костные скульптированные пластинки, 
образующие при срастании головной и туловищный панцири, и четыре по
чти равные конечности; длина тела 6—9 м. По некоторым признакам они 
сходны с щекастыми ящерами — парейазаврами. Анкилозавры — наземные 
формы. Средняя юра — мел.

Цератопсы, или рогатые ящеры, — Ceratopsia (греч. keras — рог; ops — сила 
боевая) — характеризуются костным воротником, представляющим собой 
расширение задней части мощного черепа, и одним-тремя рогами над гла
зами и носовыми отверстиями; удревних форм рога отсутствовали (см. рис. 
311, ж). Передняя часть верхней челюсти клювовидно нависала над нижней. 
Конечности оканчивались копытами, задние, пятипалые, были длиннее и 
массивнее передних, четырехпалых. Длина тела до 6—8 м при длине черепа 
до 1,5—3 м, высота тела до 3 м. Цератопсы наземные формы. Мел.

Игуанодонтиды — Iguanodontidae (исп. iguana — ящерица; греч. odus, 
odontos — зуб) — гигантские двуногие птицетазовые динозавры, из которых 
лучше всего изучен раннемеловой род Iguanodon, или игуанозуб. Игуано
дон имел крупное тело длиной (высотой) до 5—10 м с мощным хвостом, мас
сивные задние трехпалые конечности с когтями. Передние пятипалые ко
нечности короче задних, кости первого пальца слились в единый шип, 
располагающийся к остальным пальцам под прямым углом (см. рис. 311, 
е). Кожа несла многочисленные щитки, более крупные на спине. Шея тол
стая, короткая, голова крупная, с двумя рядами зубов. Игуанодоны — рас
тительноядные наземные динозавры, обитавшие стадами вблизи водоемов,
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преимущественно на участках с древесно-кустарниковой растительностью. 
Средняя юра — мел.

Гадрозавры — Hadrosauridae (греч. hadros — взрослый, сильный; sauria — 
ящерицы), или утконосые динозавры, — произошли, вероятно, от игуано- 
донтид или от общего с ними предка. Гадрозавры были двуногами гиганта
ми высотой до 15 м, с роговым утинообразным клювом; за ним располага
лись многочисленные, тесно примыкающие зубы. Передние конечности 
между четвертым и пятым пальцами имели кожистую перепонку. Ноздри рас
полагались высоко в задней половине головы. У рода Saurolophos мощная го
лова несла высокий костный гребень, челюсти в ротовой полости имели око
ло 1000 зубов. У рода Trachodon общее число зубов доходило до 2000. 
Утконосые динозавры — полуводно-наземные растительноядные формы, 
хорошо приспособленные к обитанию в прибрежье. Поздний мел.

Надотряд Птерозавры, или Крылатые ящеры.
Superordo Pterosauria

НадотрядPterosauria Общая Характеристика. Для надотряда Pterosauria
Отряд Rhamphorhynchoidei (греч. pteron — крыло; sauria — ящерицы) характерны

Отряд Pleivdactyloidea „Крыловидные кожные перепонки, диапсидныи череп 
с двумя височными окнами по бокам сзади больших глазнщ , облегченные 
кости с воздушными полостями и хорошо развитая грудина для мощной мус
кулатуры. Такой комплекс признаков способствовал динамичному полету. 
Летательная перепонка птерозавров представляла собой сильно вытянутую 
туловищную складку кожи, которая крепилась на очень длинном четвер
том пальце, пятый палец был редуцирован, остальные сильно укорочены. 
Оставшиеся пальцы незначительно выступали за пределы кожистой пере
понки и оканчивались когтями (рис. 313). У некоторых птерозавров пере-

Рис. 313. Надотряд Pterosauria (Т ,—К). 
а — рам ф оринх Sordes (J), б — птеродактиль Pteranodon (К^) (а — Ивахненко, Корабельников, 1987)
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понка продолжалась назад до задних конечностей, захватывая частично на
чало хвоста, а впереди доходила до основания шеи. Для птерозавров харак
терен плотный «шерстистый» («волосовидный») покров. Они, вероятно, 
были теплокровными. Величина птерозавров колебалась от размеров ма
ленького воробья до чудовищ с гигантским размахом крыльев до 11 — 16 м. 
По типу питания птерозавры в основном насекомоядные и рыбоядные; не
которые имели подобно пеликанам горловой мешок. Их разделяют на два 
отряда: рамфоринхи (T j-J )  и птеродактили (J—К).

Отряд Рамфоринхи — Rhamphorhynchoidei (греч. rhamphos — клюв; rhis, 
rhinos — нос) — представлен сравнительно небольшими формами длиной от 
нескольких до 50 сантиметров, при размахе крыльев до 2—2,5 м; крылья зао
стренные. Летательные пальцы не складывались. Полет преимущественно 
планирующий. Длинный хвост оканчивался округло-ромбовидным расши
рением. Задние конечности короткие, пятипалые, с перепонками; шея ко
роткая; зубы многочисленные, хорошо развитые. Самого известного рамфо
ринха из юры за «шерстистый» покров назвали Sordes pilosus — «Нечисть 
волосатая». Поздний триас — юра.

Отряд Птеродактили — Pterodactyloidea (греч. pteron — крыло; dactylos — 
палец, выступ) — представлен разнообразными по величине формами дли
ной от нескольких сантиметров до метровых гигантов с размахом крыльев 
до 11—16 м. Летательные пальцы складывались. Полёт преимущественно ак
тивный. Задние конечности были четырех- или пятипалые; хвост короткий 
или редуцированный; шея длинная; зубы редкие, плохо развитые или реду
цированы и замещены роговым клювом. Юра — мел.

Образ жизни, среда обитания, геологическое распространение. Птерозав
ры, вероятно, теплокровная группа динозавров, приспособившаяся к поле
там. Они произошли от планирующе-летающих псевдозухий из надотряда 
текодонтов. Основное время птерозавры проводили в прибрежных зонах мо
рей, лагун, дельт и озер, питаясь рыбой, насекомыми, реже разными беспоз
воночными; возможно, использовали в пищу различный планктон и расте
ния. Поздний триас — мел.

Надотряд Крокодилы.
Superordo Crocodylia

Надотряд Crocodylia (греч. crocodylus — крокодил) — древняя группа ар
хозавров, частично сохранившаяся до наших дней. Они произошли от теко
донтов, но в отличие от них височные и предглазничные окна диапсидного 
черепа стали у крокодилов крошечными, а у некоторых форм полностью за
росли; появилось вторичное нёбо; череп удлинился, кости приобрели слож
ный комплекс воздухоносных полостей. Тело чешуйчатое, длиной 1,8—7 м. 
Некоторые особенности строения крокодилов совпадают с таковыми птиц 
и млекопитающих: например, кости с воздухоносными полостями, вторич
ное нёбо, сложный слуховой аппарат, четырехкамерное сердце, крупные лег
кие. Древние вымершие крокодилы имели длинные стройные конечности, 
современные — короткие неуклюжие. Это в сочетании с выступающими 
вверх ноздрями, глазами и другими особенностями строения привело к из
менению образа жизни в сторону полуводного и водного. Хищники, способ
ные побеждать крупных млекопитающих и птиц. Поздний триас — совре
менность.
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Класс Птицы.
Classis Aves

Класс Aves Общая характеристика. Класс Aves (лат. avis — птица)
Подкласс Praeomithurae саМ Ы Й  МНОГОЧИСЛеННЫЙ СреДИ СОВреМеННЫХ ПОЗВО- 

Подюшсс НОЧНЫХ, насчитывающий около 9000 видов и более 1OO
млрд особей. Для птиц характерны пневматические 

кости с многочисленными воздухоносными полостями, слитный сложный 
крестец — синсанкрум, состоящий из сросшихся крестцовых, нескольких зад
них туловищных и передних хвостовых позвонков; мощная грудина, обыч
но с килем; большие глазницы и объемистая мозговая полость; 2 — 4  пальца 
на задних конечностях. У современных птиц имеются многочисленные воз
душные мешки: носоглоточные, шейные, переднегрудные, заднегрудные, 
брюшные и межключичные. Воздушные мешки по объему не уступают лег
ким, вместе с ними они участвуют в процессе дыхания, называемого двой
ным. Для задних конечностей птиц характерна цевка, представляющая со
бой единую костную структуру, возникающую благодаря слиянию 
предплюсно-плюсневых косточек. Обмен веществ интенсивный, сердце че
тырехкамерное, частота сердцебиений и температура тела высокие (макси
мальная температура 4 5 ,5 ° С ) . Размер тела птиц колеблется от 3 см (колибри) 
до 3 M (страусообразные); размах крыльев до 4  м (альбатросовые), максималь
ный объем яиц до 9 л (эпиорнис).

Сравнение птиц с пресмыкающимися показывает, что многие особен
ности строения птиц в той или иной степени наблюдаются у разных групп 
рептилий. Перья, крылья и сильные задние конечности с тремя, реже дву
мя или четырьмя пальцами встречаются у некоторых целурозавров из отря
да ящеротазовых динозавров; четырехлучевое строение таза характерно и для 
птицетазовых динозавров. Подобие цевки существует у тероподных динозав- 
роі?. Яйцерождение присуще обоим классам — птицам и рептилиям. Это сход
ство проистекает из происхождения птиц и рептилий от общих предков. Ос
новные отличия птиц от рептилии заключаются в огромных размерах мозга 
и его морфологии, седловидном строении позвонков, двухголовчатом сочле
нении квадратной кости с черепом, подвижном сочленении коракоида с ло
паткой и др.

В отличие от млекопитающих птицы имеют перья и сложный крестец; 
передние конечности преобразованы в крылья; позвонки седловидные, иног
да амфицельные и т.д.

Комплекс вышеперечисленных признаков птиц в сочетании с другими 
особенностями строения свидетельствует, что класс птиц является самосто
ятельной специфической группой животных с собственной историей, час
тично совпадающей с некоторыми рептилиями только на ранних этапах эво
люции.

Среда обитания и образ жизни. Среда и экологические ниши птиц разно
образны: наземные открытые «степные» пространства, древесно-кустарни- 
ковые, водные, болотистые местообитания, пещеры и др. Птицы могут ле
тать, ходить, бегать, плавать, нырять, но большинство — летающие формы, 
активно освоившие воздушное пространство. По типу питания известны 
плотоядные, насекомоядные, растительноядные и всеядные группы. Сре
ди плотоядных встречаются падалееды и настоящие хищники, охотящиеся
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на насекомых, рыб, мелких млекопитающих и других птиц. Остальные груп
пы птиц не менее разнообразны. Птицы встречаются на всех континентах 
и широтах — от Антарктики и до Арктических островов. В настоящее время 
птицы (особенно из отряда воробьинообразных) находятся на этапе биоло
гического прогресса, их таксономическое разнообразие, распространение и 
численность выше, чем у остальных наземных позвоночных.

Происхождение птиц. Происхождение птиц — сложная проблема, кото
рая усугубляется редкостью и фрагментарностью их ископаемых остатков. 
Общепринято считать, что птицы возникли от рептилий, но от каких — это 
предмет оживленных дискуссий: одни доказывают, что от псевдозухий (на- 
дотряд текодонтов), другие — от целурозавров (надотряд динозавров), тре
тьи — от предков, общих с птицетазовыми динозаврами или с крокодилами. 
По одной версии, птицы произошли от древесных планирующих пресмыка
ющихся, по другой — от быстро бегающих, а затем взлетевших форм. Другой 
вопрос: были ли предки птиц четвероногими или двуногими формами? В пос
леднее время дискуссии оживились, так как в нижнемеловых отложениях Ки
тая обнаружен четырехкрылый динозавр (целурозавр) в перьях (см. рис. 312, 
а). Теперь считается, что перья как производное кожного покрова могли воз
никать в разных группах рептилий независимо и неоднократно. Птицы и па
раллельно жившие юрско-меловые хищные динозавры, часть которых име
ли покров из перьев, связаны общим происхождением от текодонтов, но не 
прямым родством между птицами и хищными динозаврами (Курочкин, 2001). 
Позднрш триас — современность.

Систематика. В настоящее время систематика класса птиц находится в 
стадии пересмотра (рис. 314, 315). В учебнике класс птиц разделен на три под-
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Рис. 314. Класс Aves (Т ,—Q).
а — схема филогении класса птиц; б, в — подкласс Praeomithurae (Т,), древнейшая птица Protoavis 

(Т,): б — реконструкция скелета, в — внешний вид головы и шеи (Курочкин, 1991, 2001, 2004)
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Класс Aves

Рис. 315. Класс Aves (T ,-Q ) .
а, 6 — подкласс Saururae (J,, ?К,), ArcIiaeopteryxiJy, ?К,): а — реконструкция скелета, высота 30 см, 
б — общий вид находки; е, г — подкласс Oinithurac (J,?, К—Q): в — Diatryma (P), реконструкция, 
высота 2 м; г — Hesperomis (К )̂, реконструкция, длина \ , 5 и { а , б  — Хейяьман, 1926; в — Ивахненко, 

Корабельников, 1987; г — Каменная книга, 1997)

класса; Довеерохвостые — Praeornithurae (Т^), Ящерохвостые — Saururae (Jj, 
?Kj) и Веерохвостые — Ornithurae (Jj?, К—Q).

Подкласс Довеерохвостые птицы. 
Subclassis Praeornithurae

Подкласс Praeornithurae (лат. ргае — прежде; греч. omis, omithos — пти
ца; ига — хвост) представлен позднетриасовым родом Protoavisva Техаса (рис. 
314, б, в). Протоавис, или Первоптица, размером с сороку, имел длинный 
хвост из 12 позвонков. Передние и задние конечности были четырехпалы
ми. Череп тонкостенный, диапсидный, т.е. с двумя парами височных окон, 
с огромными глазницами и большой мозговой коробкой. Зубытекодонтные. 
Позвонки седловидные, характерные для птиц. Поздний триас.

Подкласс Ящерохвостые птицы. 
Subclassis Saururae

Подкласс Saururae (греч. sauria — ящерицы; ига — хвост) представлен по
зднеюрским родом Archaeopteryx и, возможно, близкой с ним группой Enan- 
tiornithes. Археоптерикс, или Древнекрыл, небольшая птица размером с го-
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лубя, с длинным хвостом из 20—22 позвонков, вдоль которого располагались 
перья (рис. 315, а, б). Три пальца передней конечности выступали наружу за 
пределы крыла; нижние конечности — четырехпалые. Череп диапсидный с 
двумя парами височных окон. Зубы текодонтные, многочисленные, клюв без 
рогового чехла. Позвонки двояковогнутые амфицельные. Грудина отсутство
вала. Кости конечностей с немногочисленными воздухоносными полостя
ми. Маховые перья асимметричные. В верхнеюрских золенгофенских слан
цах Баварии было найдено одно изолированное перо и 7 скелетов 
Archaeoptery’x, в нижнемеловых породах Румынии обнаружены две пробле
матичные кости. По одной версии, Archaeopteryx был nptBtCHoH формой, ла
зающей по деревьям и планирующей между ними; по другой — он переме
щался по земле и активно летал. Поздняя юра (? ранний мел).

Подкласс Веерохвостые птицы. 
Subclassis Ornithurae

Подкласс Ornithurae (греч. ornis, огя/7/;о5 — птица; ига — хвост) в отличие 
от вымерших подклассов имеет сильно укороченный хвостовой отдел, закан
чивающийся пигостилем, состоящим из 4—6 слившихся позвонков; к пиго- 
стшпо крепятся хвостовые перья. Юпов покрыт роговым чехлом, зубы у боль
шинства отсутствуют, позвонки седловидные, у некоторых меловых птиц 
двояковогнутые — амфицельные.

Некоторые ископаемые веерохвостые птицы демонстрируют комплекс 
примитивных и прогрессивных признаков. Например, позднемеловой род 
HesperornisПШИ.ОІЛЛО 1,5 м имел седловидные позвонки, но кяюв был с теко- 
донтными зубами, грудина без киля, крылья фактически отсутствовали. Дру
гой позднемеловой род Ichlhyornis имел грудину с килем, длинные крылья, 
но позвонки были амфицельными — двояковогнутыми, зубы текодонтны- 
ми. Ихтиорнисов и гесперорнисов раньше объединяли в группу зубатых птиц.

Возможно, веерохвостые птицы произошли от форм, близких к Protoavis. 
Они развивались независимо от ящерохвостых — тупиковой ветви мезозой
ских птиц. Расцвет веерохвостых начался в середине мела и продолжается 
до сих пор. Юра?, мел — современность.

Класс Млекопитающие, или Звери.
Classis Mammalia, или Theria

Класс Mammalia Общая Характеристика, Общим для всех Mammalia 
Подкласс Р гош кет  (д^т. mamma — сосок), или Theria (греч. therion — зверь) 
П о^ш сс является вскармливание детенышей молоком через

Подкласс Euiheria специальные молочные железы. Череп млекопитающих 
имеет по одной скуловой дуге, по происхождению он 

тесно связан с синапсидным черепом зверообразных рептилий, но височное 
окно за счет разрастания костей заменилось височной впадиной. Позвоноч
ный столб состоит из пяти отделов: шейного, грудного, поясничного, крест
цового и хвостового. Позвонки платицельного типа, т.е. их сочленовные по
верхности плоские, между ними расположены межпозвонковые хрящи. В 
остальном позвонки разных отделов позвоночного столба отличаются друг
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.,ІИСЛ.

Рис. 316. Ж югіенные формы плацентарных млекопитающих (K -Q ).
а - Ме^;аі/іегіііт (N ,—Q ,), длина тела 6 м (отряд Неполнозубые,?—Q); б — N ,),
длина тела 7 м (от[іяд Непарнокопытные, P-Q ); в — современный тюлень (отряд Ластоногие, Р ,— 
Q); г- ~ современная летучая мышь (отряд Рукокрылые, P ^ -Q ) ;  д — современный гренландский

KIIT (отряд Китообразные, P^-Q)

ОТ друга. Число шейных позвонков, как правило, равно семи. Первый шей
ный позвонок {атлант) в виде кольца, второй {эпистрофей) имеет зубовид
ный отросток, вокруг которого вращается атлант, что характерно для млеко
питающих, птиц и некоторых рептилий. Череп соединяется с позвоночным 
столбом двумя мыщелками.

Кожа млекопитающі-іх содержит разнообразные многочисленные желе
зы, из которых молочные характерны только для млекопитающих. С други
ми кожными структурами связано образование шерсти, волос, когтей, ко
пыт, рогов и т.д. Шерсть, особенно в виде сплошного покрова, позволяет 
поддерживать постоянную температуру тела. Максимальная температура 
млекопитающих в период бодрствования — около 40-С, минимальная во вре
мя спячки приближается к 2°С.
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Рис. 317. Строение конечностей сумчатых и плацентарных млекопитающих.
а — кенгуру; б — крот; в — летучая мышь; г — орангутан; д — дельфин; е—к — эволюция конечно
стей лошадиных, идущая по пути увеличения одних костей и редукции другах (Левушкин, Ши

лов, 1994)

Среда обитания и образ жизни. Размеры, внешний вид и образ жизни мле
копитающих разнообразны. Размеры — от 3,5 см (землеройки) до 33 м (киты). 
Несмотря на многообразие внешнего вида, его можно свести к четырем ос
новным жизненным формам; звериному, рыбообразному, крылатому-лета- 
ющему и человекообразному (рис. 316). Каждая жизненная форма характе
ризуется определенным морфологическим планом строения, тесно связан
ным со средой обитания и образом жизни. Рыбообразные морские млеко
питающие (отряд китообразные) имеют веретеновидное тело, хвостовой 
плавник и укороченные конечности, напоминающие плавники. Летающие 
(отряд рукокрылые) обладают перепончатыми крыльями. Звериная жизнен
ная форма представлена наземной группой, имеющей четыре конечности, с 
помощью которых осуществляются бег, ходьба, прыжки, ползание, зарыва
ние и плавание (рис. 317). У некоторых плавающих сохранился звериный об
лик (отряд ластоногие), но конечности превратились власть/. Звериная жиз
ненная форма у млекопитающих является основной. Для млекопитаюшлх ха
рактерны сложные формы поведения, особенно для человека, что корреля
тивно связано с развитием и усложнением мозга (рис. 318).

Зубы и зубная система. Зубная система высших млекопитающих диффе
ренцирована на резцы, клыки и щечные зубы (предкоренные — премоляры и 
коренные — моляры). Число и тип зубов записьгеают в виде формулы для од
ной половины челюстей. Зубная формула насекомоядных, состоящая из
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Рис. 318. Эволюция мозга плацентарных млекопитающих (К—Q).
а — насекомоядные; б — креодонты; в — настоящие хищные (собака); г — приматы (шимпанзе)

(Основы палеонтологии, 13, 1962)

3.1.4,3.
44 зубов (максимальное число), выглядит следующим образом: — ; циф

ры (слева направо) указывают число резцов (3), клыков (1), предкоренных 
(4) и коренных (3); в числителе — половина верхней челюсти, в знаменате
ле — нижней. Иногда между зубами возникает значительный промежуток {ди- 
астема), обычно связанный с редукцией зубов. Строение зубной системы 
является одним из основных критериев для установления систематического 
положения вымерших млекопитающих. Зубы сохраняются в ископаемом со
стоянии лучше другого костного материала и обладают достаточной инфор
мативностью для классификации. Известный палеонтолог А.Ромер (Romer, 
1966) считал, что систематика древних млекопитающих — это систематика 
не животных, а прежде всего их зубов.

Дифференциация зубов на резцы, клыки и т.д. соответствует и разделе
нию их функций: захват, разрывание, разгрызание, удержание, раздавлива
ние, перетирание—пережевывание пищи. Для каждой группы зубов харак
терна своя основная функция. Зубы участвуют также в формировании звуков. 
У большинства млекопитающих имеется только две возрастные генерации 
зубов: молочные и постоянные. Они располагаются в ячейках — альвеолах че
люстей, не срастаясь с их костями подобно текодонтным зубам рептилий.

Зубы, как и плакоидная чешуя рыб, закладываются в эпителии, т.е. от
носятся к внешним скелетным образованиям. В зубе различают коронку, шей
ку, корень (или корни) и внутреннюю полость, заполненную мягкой тканью 
{пульпа) с нервными окончаниями, кровеносными и лимфатическими сосу
дами. В зависимости от высоты коронки различают низкокоронковые и высо
кокоронковые зубы (рис. 319). У некоторых млекопитающих, например у ко
пытных, развиты гипсодонтные зубы, у которых высота коронки увеличена 
за счет развития своеобразной костной призмы между коронкой и корнями. 
Некоторые гипсодонтные и обычные зубы не имеют корней, это так назы
ваемые зубы с открытыми корнями.

Минеральный компонент костной ткани зуба в основном представлен 
биоминералами группы апатита (фосфорно-кислый кальций) с небольшой 
примесью фтора, магния, сульфатов и карбонатов кальция. Органическая со-
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е ж
Рис. 319. Класс Mammalia (Т,— Q).

а — зубной аппарат эоценового кондилартра, верхняя челюсть, ввд снизу; б — зубной аппарат при
митивного плацентарного млекопитающего, вид сбоку; в — череп и нижняя челюсть саблезубой 
кошки Smilodoii (Q), вид сбоку; г — нижняя челюсть грызуна, вид сбоку; д, е — схема строения 
низко- и высококоронкового зуба в продольном сечении; ж—и — коренные зубы со стороны по
лустертой жевательной поверхности: ж — бунодонтные, з — селенодонтные, и — лофодонтные. 
Обозначения: дн — дентин; кл — клыки; кн — коренные зубы; ко — коронка; кр — корни; 

рз — резцы; цм — цемент; шк — шейка зуба; эм — эмаль

ставляющая зуба представлена длинноволокнистым бежом коллагеном. Ко
стная ткань зуба неоднородная; гистологачески она состоит из трех слоев: 
дентина, эмали и цемента. Основная часть зуба образована дентином. Эмаль 
обволакивает дентин коронки (очень редко отсутствует). развивает
ся поверх дентина корня и шейки, закрепляя зуб в альвеоле, иногда цемент 
покрывает зуб целиком, например у копытных. Минеральный компонент в 
дентине составляет 64%, в цементе — 70%, эмали — 97%.

Жевательная поверхность предкоренных и коренных зубов имеет различ
ный рельеф — от бугорчатого до валико- и гребневидного. Рисунок рельефа 
лучше всего прослеживается на верхней стертой поверхности коронки зуба. 
Исходный тип — трехбугорчатый. В процессе эволюции появляются допол
нительные бугры и конусы второго, третьего и более низкого порядка. У од
них млекопитающих параллельно идет слияние бугров в различные валики 
и гребни, у других зуб упрощается до простого конуса, как, например, у не
которых китов. Зубы, состоящие преимущественно из бугров, называют бу- 
нодонтными, т.е. бугорчатыми (рис, 319, ж). Слияние бугров в гребни раз-
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личной конфигурация образует лофодонтный {гребенчатый) тип зубов (рис. 
319, и). За счет слияния центрального бугра с двумя боковыми гребнями воз
никает селенодонтный {лунчатый) тип зуба (рис. 319, з). Между бунодонтны- 
ми, селенодонтными и лофодонтными зубами имеются различные промежу
точные варианты.

Принцип классификации и систематика. Млекопитающие разделены на 
четыре подкласса; Первозвери — Prototheria ( T j - Q), Пантотерии — 
Pantotheria ( T j - К), Сумчатые — Metatheria (Т,?, К—Q) и Плацентарные — 
Eutheria (К—Q). Среди вымерших млекопитающих известны группы, поло
жение которых неясно. Костный материал, сохранивщийся от них в виде зу
бов, черепов, челюстей, конечностей и других костных фрагментов, по од
ним признакам совпадает с яйцекладущими, по другим — с сумчатыми и 
плацентарными. Поздний триас — современность.

Подкласс Первозвери, или Яйцекладущие.
Subclassis Prototheria

Подкласс FroMheria В современном мире первозвери Prototheria (греч. 
'̂ ’̂оп ’р я д ш  — первый; therion — зверь)представлены релик-

Отрид Monotremata ТОВОЙ ВЫМИраЮЩбЙ ГруППОЙ НИЗЩИХ МЛеКОГШТаЮЩИХ,
широко известных под тремя названиями яйцекладу

щие, клоачные, однопроходные. Название «клоачные» и «однопроходные» 
они полу'шли за то, что в коневдое расширение к>шіечного тракта впадают 
также мочевые и половые протоки. Современные первозвери, утконос и 
ехидновые, сохранились только в Новой Гвинее, Австралии и Тасмании. Они 
вскармливают детенышей молоком, но размножаются яйцами. Яйцо поме
щают в сумку, где вылупившийся детеныш слизывает молоко, а не высасы
вает его. Зубы имеются только у юных утконосов.

Первозвери сохранили много особенностей строения, характерных для 
древних позвоночных, особенно рептилий; клоаку, хрящевой череп и комп
лекс наружных костей в черепе; коракоидную кость, не сращенную с лопат
кой; строение сердца и мозга. Общие признаки первозверей с млекопитаю
щими — млечные железы, шерсть и иглы. Длина тела первозверей не более 
60—80 см. Образ жизни — наземный и полуводный. Формы плотоядные, на
секомоядные и растительноядные.

Принцип классификации и систематика. В подкласс первозверей включа
ют три вымерших отряда и один существующий до сих пор. Ниже описаны 
отрады; Многобугорчатые — Multituberculata (Т,?, J3— Трехконусозубые — 
Triconodonta (Т,—К), и Однопроходные — Monotremata (К—Q). Зубы иско
паемых первозверей сходны с зубами современных юных утконосов.

Отряд Многобугорчатые — Multituberculata (лат. тиііит — много; іиЬегси- 
Ium — бугорок), или Allotheria, — вымершая группа с дифференцированны
ми зубами. Коренные зубы многобугорчатые. Формы всеядные, размером с 
сурка. Поздний триас?, поздняя юра — средний палеоген (эоцен).

Отряд Трехконусозубые — Tnconodonta (греч. thas — троичность; лат. 
conus — конус; греч. odus, odontos — зуб) — вымершая группа, сохранившая 
много общего со зверозубыми рептилиями (цинодонтами), поэтому они от
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несены к первозверям условно. Коренные зубы с тремя конусовидными бу
горками одинаковой высоты. Формы, вероятно, плотоядные, размером не 
более крысы. Поздний триас — мел.

Отряд Однопроходные — Monotremala (греч. monos — один; trema — от
верстие) — сохранился до наших дней. Благодаря современным ехидне и 
утконосу удалось изучить их жизненный цикл и доказать принадлежность 
к классу млекопитающих (см. выше характеристику первозверей). Мел — 
современность.

Происхождение, геологическое распространение. Перечисленные отряды 
первозверей не связаны непосредственно друг с другом, а представляют са
мостоятельные ветви развития, возникшие от зверозубых рептилий. Поздний 
триас — современность.

Подкласс Пантотерии.
Subclassis Pantotheria

Общая характеристика. Пантотерии — Pantotheria (греч. pan, pantos — 
весь, всякий; therion — зверь), или Трехбугорчатые — Trituberculata (греч. 
trias — троичность; tuberculum — бугорок), — вымершая гругта млекопитаю- 
ших, от которой найдены только челюсти и зубы. Для коренных зубов харак
терны три конических бугорка разной высоты (а не одинаковой, как в отря
де Triconodonta подкласса первозверей). Пантотерии дали начало сумчатым 
(Metatheria) и большинству плацентарных. Поздний триас — мел.

Подкласс Метатерии, или Сумчатые.
Subclassis Metatheria

Общая характеристика. Метатерии — Metatheria (греч. meta — после, 
вслед; ihehon — зверь) соответствуют следующему уровню организации мле
копитающих после первозверей, хотя они не связаны непосредственным род
ством. Второе название метатерий — сумчатые, или Marsupialia (лат. marsu- 
ріит — сумка, кошелек), дано за то, что самка выращивает и вскармливает 
детеньшіей молоком в кожной брюшной сумке. Детеньші после рождения за
ползает в сумку, где плотно присасывается к соску. У сумчатых в отличие от 
первозверей каракоидная кость срастается с лопаткой. Угловой отросток 
нижней челюсти имеет сзади загиб внутрь. Степень дифференциации зубов 
выше, но жевательная поверхность коренных зубов имеет три бугорка. Сум
чатые рождают детеныша, а не откладывают яйца, как первозвери, но и те и 
другие вынашивают их в выводковой сумке, которая поддерживается специ
альными косточками таза. В подклассе сумчатых выделяют до 15 отрядов. В 
настоящее время семь из них встречаются в Австралии и на близлежащих ос
тровах, а три — в Центральной и Южной Америке, где обнаружены самые 
примитивные формы. Наиболее известные современные сумчатые — авст
ралийские кенгуру, коалы и американские опоссумы. Остатки ископаемых 
сумчатых находят на всех континентах. Размеры тела без хвоста от 4 см (сум
чатая мыіш>) до 2 M (кенгуру). Тип питания: плотоядные, насекомоядные, ра
стительноядные и всеядные. Жизненные формы, т.е. морфоэкологические
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группы сумчатых и настоящих млекопитающих во многом совпадают (кон
вергенция) . Для сумчатых поэтому часто используют такие названия, как сум
чатые кролики, сумчатые куницы, сумчатые кошки, сумчатые волки, сумча
тые белки, сумчатые мыши, сумчатые кроты, сумчатые медведи (коалы) и др.

Геологическое распространение. Сумчатые произошли от пантотерий, 
имеющих трехбугорчатые зубы. Поздний триас?, мел — современность.

Подкласс Высшие звери, или Плацентарные.
Subclassis Eutheria

Подкласс Eutheria Общая Характеристика. Настоящие звери — Eutheria
Отряд ImecUvora (греч. ей — хорошо, настоящий; therion — зверь), или
^ о Г р я ^ Ы е ш іа  Плацентарные (лат. placenta — лепешка), в современ-
(Ьпряд Cieodonia HOM мире самая процветающая группа млекогштаю-
Отряд Fissfpedia щих. Развитие детенышей до их рождения проходит
Отряд Pinnipedia внутри материнского организма от 12 (мыши) до

'^'отря^°Яо7епиа° суток (слоны). Внутренний обмен веществ между
Отряд Condylarthra матерью И детенышем осуществляется через плацен-

Отрад Peiissodactyla ту — сложное дисковидное образование, прикреп-
Отряд Proboscidea ленное К стенке матки с помощью выростов — вор-
а п 'Р Ariiodacivio синок. Детеныши рождаются хорошо сформирован- 

Отряд Primates ными, НО беззубыми. Выводковая сумка и сумчатые 
косточки отсутствуют. Плацентарные млекопитаю

щие имеют сложно устроенный мозг; выражены поведенческие реакции 
(см. рис. 318).

Принципы классификации и систематика. Систематика ископаемых мле
копитающих базируется на эволюции и морфофункідаональном анализе 
строения черепа, зубного аппарата и конечностей, что связано со специ
фикой имеющегося материала. Систематика зоологов традиционно осно
вана на изучении только современных форм, без учета данных по эволю
ционной палеонтологии. В результате появились два варианта 
систематики, иногда существенно отличающиеся друг от друга. Плацен
тарных млекопитающих подразделяют на 28—30 отрядов, из них 17—20 су
ществуют до сих пор.

В учебнике принят зоологический вариант систематики, но объем отря
дов и геохронологический интервал даны согласно палеонтологическим дан
ным. Последовательность нижеописанных отрядов отражает не только вре
мя появления, но и родственные связи плацентарных млекопитающих. Ниже 
описано 14 отрядов: Насекомоядные — Insectivora (К—Q), Рукокрылые — 
Chiroptera (Р—Q), Неполнозубые — Edentata (Р—Q), Креодонты — Creodonta 
(Р—N,), Настоящее хищные — Fissipedia (К^?, P - Q), Ластоногие — 
Pinnipedia (P^-Q ), Зайцеобразные — Lagomorpha (К—Q), Грызуны — 
Rodentia (Р—Q), Кондилартры — Condylarthra (К^—Р), Непарнокопытные 
— Perissodactyla (Р—Q), Хоботные — Proboscidea (P^-Q ), Китообразные — 
Cetacea (P^-Q ), Парнокопытные — Artiodactyla (P^-Q), Приматы — Primates 
(K -Q ).

Отряд Насекомоядные — Insectivora (лат. insectum — насекомые; ѵого — 
пожираю) — представлен небольшими животными, размером от 3,5 до 22 ем
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(без хвоста). Это ежи, кроты, землеройки, тушканчики и др. Большие полу
шария головного мозга гладкие и не закрьшают сверху мозжечок (см. рис .318, 
а). У многих обе половинки нижней челюсти соединены подвижно. Зубной 
аппарат не имеет резкой специализации. Коренные зубы бунодонтные, пре
имущественно бугорчато-режущие. Конечности обычно пятипалые, переме
щение — стопоходящее, реже полупальцеходящее. По типу питания — все
ядные. Вероятно, произошли от пантотерий. Мел — современность.

Отряд Рукокрылые — Chiroptera (греч. с heir — рука; pteron — крыло) — 
представлен летучими мышами и крыланами («летучие собаки» и «летучие 
лисицы»). Размах крыльев до 1,7 м, размеры тела не более 40 см. Большие 
полушария головного мозга с малым числом извилин. В зубном аппарате рез
цы обычно отсутствуют, клыки хорошо развиты, предкоренные и коренные 
зубы почти не различаются. Конечности пятипалые. Первый палец передних 
конечностей свободный и короткий; остальные четыре, начиная с указатель
ного, сильно удлиненные. На них опирается кожистая летательная перепон
ка. Другой конец перепонки закреплен на задних конечностях у границы сто
пы, имеющей пять коротких свободных пальцев (см. рис. 317, в). Перепонка 
иногда продолжается вплоть до конца хвоста (см. рис. 316, г). Полет только 
машущий (планирующий отсутствует).

Современные рукокрылые — насекомоядные, плотоядные и раститель
ноядные формы, редко кровососущие (семейство вампировых). Они про
изошли от древесных насекомоядных. Палеоген — современность.

Отряд Неполнозубые — Edentata (греч. е, еп — частица, означающая сход
ство; лат. dentis — зуб) — представлен ленивцами, муравьедами и броненос
цами, размером от 12 см до 6 м. Резцы и клыки отсутствуют, предкоренные 
и коренные зубы не имеют корней и эмали; у некоторых зубы отсутствуют 
полностью. Конечности четырех- или пятипалые, два или три пальца пере
дних конечностей оканчиваются крупными длинными когтями. Из вымер
ших самым известным является мегатерий (Megatherium) — наземный лени
вец длиной до 6 м, похожий на гигантского медведя, с длинным телом, 
короткими ногами и мощным хвостом (см. рис. 316,а).

Современные неполнозубые — наземные или древесные формы, по типу 
питания — растительноядные, насекомоядные и плотоядные. Неполнозубые 
произошли от примитивных насекомоядных. Палеоген — современность.

Хищные — Carnivora (лат. саго, carnis — мясо; ѵого — пожираю) — слож
ная искусственная группа, имеющая разные корни происхождения, ранее 
рассматривалась как единый отряд. Объединяющим признаком считали пло
тоядность и строение зубного аппарата, состоящего из мощных заостренных 
клыков и «хищнических» режущих коренных и (или) предкоренных зубов. 
Из группы хищных ниже описаны три отряда: Креодонты — Creodonta (Р -  
N,), Фиссипедии — Fissipedia (К,?, P —Q) и Ластоногие — Pinnipedia (Р,—Q), 
возникшие независимо друг от друга от разных ветвей насекомоядных.

Отряд Креодонты, или Древние хищные — Creodonta (греч. kpeas — мясо; 
odus, odontos— зуб), представлен вымершими хищниками размером от 10 см 
до 2,5 м. Головной мозг маленький. Большие полушария почти гладкие (см. 
рис. 318,6). Коренные зубы — от бугорчатых до бугорчато-режущих. Конеч
ности преимущественно пятипалые. Плотоядные, насекомоядные или все
ядные формы. Креодонты возникли от вымершей группы, близкой к насе
комоядным. Палеоген — ранний неоген (миоцен).
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Отряд Настоящие хищные, или Фиссипедии — Fissipedia (лат./?даы5 — рас
щепленный, раздвоенный; pes, pedis — нога), — многочисленная группа, в 
которую входят мангусты, кошки, гиены, собаки, лисы, медведи, норки и 
многие другие. Размеры — от 10 см до 4 м; длина хвоста до 114 см. Головной 
мозг крупный, большие полушария с многочисленными извилинами (см. рис. 
318,«). Коренные зубы с острыми режущими гребнями; верхний предкорен- 
ной противостоит нижнему коренному. Конечности — от коротких до длин
ных, оканчивающихся когтями. На передних конечностях пять, реже четы
ре пальца, на задних — четыре. Движение от стопо- до пальцеходящего. 
Плотоядные формы — от активных хищников до падалеедов. Настоящие 
хищные возникли независимо от креодонтов, от группы, близкой к насеко
моядным. Поздний мел?, палеоген — современность.

Настоящих хищных подразделяют на два подотряда; собакоподобные, 
или вол^іьи — Caiioidea (Р—Q), и кошкоподобные — Feloidea (К,?, P^-Q ).

Подотряд собакоподобные, или волчьи — Canoidea (лат. canis — собака, пес), 
объединяет четыре семейства: енотовые (P^-Q ), собачьи (P^-Q ), медвежьи 
(P j-Q ) и куньи (P j-Q ). Для собакоподобных характерна удлиненная голова 
с вытянутыми челюстями, что, например, ярко проявляется у лисиц. Разме
ры тела от 30 см до 3 м. Очень хорошо развито обоняние. Собакоподобные 
«вынюхивают» добычу в отли^ше от кошкоподобных, которые преимуще
ственно «выглядывают» ее. Конечности стопоходящие или полустопоходя- 
щие, реже пальцеходящие; когти невтяжные или полувтяжные. Образ жиз
ни от водного (выдра) и полуводного (норка) до древесного (соболь), но в 
основном наземный. Палеоген — современность.

Подотряд Кошкоподобііые — Feloidea (лат. felix — кошка) — представлен 
треші семействами: кошачьи (P^-Q ), вивверовые (мангусты и др.; ^ 2~ Q ) ^  
гиеновые (N ^-Q ). Дл>і кошкоподобных характерна укороченная и почти ок
руглая голова. Размеры тела от 10 см до 4 м (львы, тигры). Хорошо развиты 
верхние клыки и в разной степени острогребенчатые коренные зубы (могут 
отсутствовать). Конечности преимущественно пальцеходящие, когти, как 
правило, втяжные. Образ жизни наземный, временами древесный (рысь). 
Охота обычно выжидательная — реже стремительно-активная, со скорос
тью 110 км/ч, как, например, у гепарда.

Верхние клыки у некоторых гигантских кошек были столь развиты, что 
выходили за пределы нижней челюсти, которая открывалась вниз почти пер
пендикулярно под углом 90—100° (см. рис. 319, бг). Такие кошки возникали в 
разных филогенетических линиях, испытав расцвет в палеогене. Их общее 
народное название «саблезубые тигры». Наиболее известными «саблезубы
ми тиграми» являются род Machairodus из неогена Евразии и Африки и род 
Smilodon из плейстоцена Америки. Интервал существования подотряда кош
коподобных — поздний мел?, средний палеоген (эоцен) — современность.

Отряд Ластоногие — Pinnipedia (лат. pinna — морское перо, веер; pes, 
pedis — нога) в современном мире представлены моржовыми и тюленевыми. 
Размер тела более 4 м, хвост короткий или отсутствует. Внешний вид «зве
риный», а не «рыбий», в отличие от китообразных. У моржовых длинные клы
ки верхней челюсти выходят наружу, «свисая» вниз; по бокам морды «усы», 
как в отряде настоящих хищных. Конечности пятипалые в виде уплощенных 
мясистых отростков, называемых//астал«ы. Формы хишные, проводящие ос
новное время в воде и выходящие в наземное прибрежье только для отдыха,
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размножения и выращивания потомства. Ластоногае возниюш независимо 
от креодонтов и настоящих хищных. Поздний палеоген (олигоцен) — совре
менность.

Отряд Зайцеобразные — Lagomorpha в настоящее время представлен З а й 
цевыми и пищуховыми. Размер тела не более 50 см. Большие полушария го
ловного мозга почти гладкие или с малым числом извилин. Особенности зуб
ного аппарата: четыре длинных крупных верхних резца попарно спаяны, не 
имеют корней и постоянно растут; клыки отсутствуют; предкоренные и ко
ренные слабо специализированы. Передние конечности пятипалые, зад
ние — четырехпалые. Наземные растительноядные формы, способные так
же питаться своими экскрементами (копрофаги).

Зайцеобразных, или двухрезцовых, долгое время объединяли с грызуна
ми, т.е. однорезцовыми, в один отряд. Сейчас доказано их независимое про
исхождение от насекомоядных. Мел — современность.

Отряд Грызуны — Rodentia (лат. rodens — грызущий) — самый многочис
ленный отряд среди современных млекопитаюшлх, составляющий около 40% 
всех видов. Грызуны представлены более чем 12 семействами: мышиные, нут
риевые, беличьи, хомяковые, бобровые, летяги, водосвинковые и др. Разме
ры тела колеблются от 5 до 150 см (водосвинки, или капибары). Большие по
лушария головного мозга почти гладкие или с малым числом извилин. Обе 
половины нижней челюсти могут соединяться подвижно, как у насекомояд
ных. Зубной аппарат имеет только одну пару резцов, постоянно растущих и 
без корней. Клыки отсутствуют, предкоренные плохо развиты или полнос
тью редуцированы, число и строение коренных зубов соответствует опреде
ленным кормам. Беззубая часть челюсти (диастема) находится между резца
ми и коренными зубами (см. рис. 319, г). У некоторых грызунов зубы растут 
на протяжении всей жизни, имеют высокую коронку и открытые корни. Пе
редние конечности пяти- или четырехпалые, задние — пяти-, четырех- и 
трехпалые.

Формы наземные, подземные роющие и древесные, способные плани
ровать; по типу питания — это растительноядные, плотоядные, насекомо
ядные и всеядные группы. Грызуны быстро изменяются и приспосаблива
ются к новым условиям, например, некоторые мышиные, оказавшись в 
Австралии, изменились вплоть до образования новых видов и родов. Зубы 
грызунов хорошо сохраняются в кайнозойских отложениях; их используют 
в биостратиграфии и при реконструкции ландшафтов и климатических зон 
для неоген-четвертичного времени. Грызуны произошли от насекомоядных 
или от предков, общих с ними. Палеоген — современность.

Копытные — Ungulata (лат. ungula — копыто, коготь) — сложная искусст
венная группа, ранее считавшаяся единым отрядом. Доказано, что копыт
ные состоят из десяти самостоятельных отрядов, возникших от разных пред- 
ковых групп. Объединяющим признаком группы считали наличие копыт или 
сходных с ними утолщений на конечных фалангах пальцев. Копыта и подоб
ные им утолщения появлялись неоднократно и независимо у разных групп 
наземных и водных млекопитающих. Наиболее древние копытные встрече
ны в позднем мелу. Ниже описано пять отрядов: Кондилартры — Condylarthra 
(К^—Р), Непарнокопытные — Perissodactyla (Р—Q), Парнокопытные — 
Actiodactyla (P^-Q ), Хоботные — Proboscidea (P^-Q ), ^ то о б р азн ы е  — 
Cetacea (Р^—Q).
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Отряд Кондилартры — Condylarthra (греч. condyloma — нарост; arthron — 
сустав) — вымершая группа, сочетающая признаки древних хищников и ко
пытных, размером от 30 см до 2 м. У кондилартр длинный хвост и короткие 
пятипалые конечности с роговыми расширениями — копытами, острыми, 
как когти, на концах пальцев. Пальцы отличаются размерами, самый длин
ный — средний палец. Большие полушария головного мозга почти гладкие. 
Коренные зубы бунодонтные, иногда лофодонтные или переходные к селе- 
нодонтным.

Кондилартры — наземные растительноядные, плотоядные и всеядные 
формы. Они произошли от примитивных насекомоядных в позднем мелу; ис
пытали расцвет в начале палеогена, а в среднем палеогене от них возникли 
новые отряды, такие, как китообразные, непарно- и парнокопытные, хобот
ные и др. (радиация). Поздний мел — палеоген.

Отряд Непарнокопытные, или Непарнопалые — Perissodactyla (греч. peris- 
SOS — нечетный; dactylos — палец, выступ), широко представлен в современ
ной фауне. Длина тела от 40 см до 7 м, высота до 2—5 м; гигантские размеры 
характерны для вымерших форм. Число пальцев с копытами нечетное, мас
штаб развития копыт различный. На передних конечностях число пальцев 
равно трем или одному (крайне редко четырем), на задних — трем или одно
му. Самый крупный палец — третий (средний). Число пальцев уменьшалось 
в процессе эволюции во многих филогенетических ветвях. Одновременно с 
уменьшением числа пальцев увеличивались длина конечностей и общие раз
меры тела. Коренные зубы — от низко- до высококоронковых, у большин
ства — лофодонтного варианта разной степени сложности (см. рис. 319). У 
древних вымерших форм были развиты бунодонтные зубы с бугорчато-ре
жущей поверхностью, сходные с зубами насекомоядных и первых копыт
ных — кондилартров. Ключица в плечевом поясе отсутствовала. Непарноко
пытные — растительноядные формы, обитающие от пустьшь и степей до лесов 
и болотистых побережий озер и рек.

В отряде непарнокопытных наиболее изучены семейства: лошадиные — 
Equidae (Р—Q), носороговые — Rhinoceratidae (P^-Q ), тапировые — Tapiiidae 
(Pj- Q ) ,  титанотериевые — Titanotheriidae (Pj.j), халикотериевые — Chali- 
COtheriidae (P^-Qj), индрикотериевые — Indricotheriidae (P^-N ,). Палеоген — 
современность, расцвет в среднем — позднем палеогене (эоцен — олигоцен).

Семейство Лошадиные — Equidae (греч. equus — лошадь) возникло в па
леоцене на территории Евроамериканской суши, но через короткое время 
центром биоразнообразия стала Северная Америка. В дальнейшем миграции 
лошадиных из Северной Америки в Евразию и Африку и обратно происхо
дили неоднократно. Из Северной Америки лошадиные ненадолго попали в 
Южную Америку, но быстро вымерли (? вирусная эпидемия), затем они вновь 
пришли туда, но уже из Евразии. Первые представители лошадиных были 
небольших размеров: не более 1 м в длину, с четырехпалыми передними и 
трехпалыми задними конечностями. В дальнейшем число пальцев постепен
но сократилось до одного; одновременно увеличились размеры тела и удли
нились конечности (см. рис. 317, е—к). Из ископаемых лошадиных наибо
лее известны неогеновые гиппарионы (Hipparion) высотой до 1,5 м, имевшие 
трехпалые конечности, у которых боковые пальцы могли раздвигаться в сто
роны. Центром происхождения гиппариона была Северная Америка, откуда 
они расселились по всем материкам, кроме Южной Америки и Австралии.
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Огромные стада гиппарионов в течение позднего миоцена и плиоцена засе
лили степные (саванные) и лесостепные пространства Евразии и Африки, 
благодаря чему весь комплекс животных вместе с ними называют «гиппарио- 
новой фауной^. Ископаемые остатки лошадиных, особенно зубы, использу
ют для расчленения и корреляции контршенталъных отложений и для рекон
струкции климатических и ландшафтных зон. Лошадиные — вымирающее 
семейство. Человек, приручивший лошадь 6—5 тыс. лет тому назад, вывел 
около 200 пород домашней лошади. Палеоген (поздний палеоцен) — совре
менность.

Семейство Носороговые — Rhinoceratidae (греч. rhis, rhinos — нос; keras — 
рог) вопреки названию представлены преимущественно безрогими живот
ными. Рогатые формы появились с неогена; число рогов у современного чер
ного носорога может достигать пяти. В самом начале эволюции передние ко
нечности были четырехпалыми, затем трехпалыми; среднее копыто самое 
крупное. У подавляющего большинства носороговых конечности короткие 
и массивные. Тело огромное: длина до 5, высота в холке до 2 м, масса тела до 
3—6 т. Кожа толстая, почти гладкая, редко шерстистая. Носовые кости, как 
правило, удлиненные. Зубной аппарат резко дифференцированный, набор 
зубов верхней и нижней челюстей различается. Нижние резцы в виде бив
ней, верхние иногда редуцированы полностью; коренные зубы лофодонтные, 
разной степени сложности. Климатические зоны обитания носороговых; в 
прошлом — от бореального до тропического пояса, в настоящее время — тро
пики и субтропики. Места обитания — от открытых пространств до лесов и 
болотистых прибрежий озер и рек Евразии, Африки и Северной Америки (см. 
рис. 14). Шерстистый носорог, обитавший в четвертичное время от Колымы 
до Испании и Алжира, был объектом охоты древних людей. Его изображе
ния нередко находят на стенах пещер. Средний палеоген (эоцен) — совре
менность.
■ Семейство Тапировые — Tapiridae (исп. tapir от: лат. tapes — ковер, покры
вало) — специфическая группа непарнокопытных, внешне напоминающая 
средних размеров носороговых, длиной не более 2,5 м. Рога отсутствуют, но 
имеется небольшой хоботок. На передних конечностях — четыре пальца, на 
задних — три. Толстая кожа покрыта короткими «волосами». Места обита
ния — болотистые леса и кустарники обширных территорий Евразии и Аме
рики; в настоящее время сохранились в Южной и Центральной Америке и 
Юго-Восточной Азии, горный тагшр встречается в Андах до высоты 4000 м. 
Средний палеоген (эоцен) — современность.
■ Семейство Титанотериевые — Titanotheriidae (греч. Titan — персонаж 
древнегреческих мифов, иносказательно гигант, исполин; therion — зверь, жи
вотное) — примитивная, полностью вымершая группа непарнокопытных. Го
ловной мозг очень маленький, что особенно обращает внимание при длине 
тела до 3—4 м. Коренные зубы низкокоронковые, переходного бунодонтно- 
лофодонтного т іта , т.е. с бугорчато-гребенчатой жевательной поверхностью. 
Пальцы конечностей почти равные, с умеренно развитыми копытами. Но
совые кости, разрастаясь вверх, создавали массивные выступы, напомина
ющие рога. Места обитания типичные для непарнокопытных. Средний — 
поздний палеоген (эоцен — олигоцен).
■ Семейство Ха/шкотериевые — Chalicotheriidae (греч. chalicos, chalix — галь
ка; Iherion — зверь, животное) — примитивная группа, имеющая вместо ко
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пыт когтеподобные разрастания. Первые находки халикотериевых были об
наружены в третичных галечниках Европы. Когти этих животных были не
втяжными, как у ленивцев и муравьедов из отряда неполнозубых (конвер
генция). Максимальный размер тела достигал 2,5 м, но объем мозга был 
небольшим. Коренные зубы низкокоронковые, с бугорчато-гребенчатой 
жевательной поверхностью. Халикотериевые питались листвой среднего 
и верхнего древесного яруса. Они могли принимать вертикальное поло
жение, опираясь на задние конечности, и пригибать ветви передними ко
нечностями с когтями. Средний палеоген — раннечетвертичное время 
(эоцен — эоплейстоцен).
■ Семейство Индрикотериевые — Indrkotheriidae (Индрик — сказочный 
зверь из древнерусского эпоса; греч. Iherion — зверь) — относительно при
митивная вымершая группа, знаменитая своими гигантами. У рода 
Indricotherium (олигоцен — ранний миоцен), самого крупного из наземных 
млекопитающих, длина тела достигала 7 м, а высота — 5м  (см. рис. 316, б). 
Для индрикотериевых характерны следующие особенности строения. Объем 
мозга маленький. Шея длинная, тела позвонков облегченные, с воздухонос
ными полостями. Передние зубы частично редуцированы, оставшаяся пара 
резцов превратилась в бивни. Имеется хоботоподобный вырост. Коренные 
зубы лофодонтные, разной степени сложности, как у носороговых, но с тол
стой эмалью. Конечности длинные, массивные, трехпалые. Средний палец 
самый крупный, боковые меньше и сдвинуты назад. Индрикотериевые были 
широко распространены в лесостепных, степных и болотистых ареалах уме
ренной зоны Евразии в течение олигоцена и раннего миоцена. Они питались 
листьями и ветками кустарников и деревьев. Среднеолигоценовый комплекс 
млекопитающих, птиц, рептилии и других животных, обитавших вместе с ин- 
дрикотерием, называют «индрикотериевой», или «тургайской», фауной. Вто
рое название дано по первому найденному месторасположению в Тургайс- 
кой долине Западного Казахстана. Индрикотериевая фауна обнаружена на 
Балканах, в Закавказье, Казахстане, Монголии, Китае и Пакистане. Сред
ний палеоген — ранний неоген (эоцен — миоцен).

Отряд Хоботные — Proboscidea (лат. proboscis — рыло, хобот) характери
зуется развитием хобота и бивней. Самые известные хоботные — мастодон
ты, мамонты и слоны (рис. 320). Развитие хобота и его удлинение шло по
степенно, у древних форм он отсутствовал. Хобот возник за счет срастания 
верхней губы и окологубных структур. В результате появился трубкообраз
ный вырост морды с ноздрями на конце — хобот. Бивни представляют со
бой сильно гипертрофированные резцы. Их число колеблется от двух пар до 
одной. У большинства хоботных развита одна верхняя пара, соответствую
щая вторым резцам. У древних мастодонтов имелось две пары бивней, верх
няя и нижняя, позже остается только верхняя пара. Дейнотерии обладают 
только нижней парой бивней, изогнутых вниз. Бивни растут в течение всей 
жизни, не сменяясь. Длина бивней до 3 м при высоте тела до 5 м.

Кроме бивней (резцов) имеются коренные зубы. Жевательная поверх
ность коренных зубов в эволюции хоботных менялась от бугорчатой и греб
невидной (мастодонты) до гребенчатых и пластинчатых (мамонты, слоны). 
Коренные зубы у современных слоновых сменяются в течение жизни шесть 
раз. Новый растущий зуб давит на имеющийся функционирующий зуб и сме
щает его вперед. В результате работающий зуб начинает интенсивно стирать-
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Отряд Хоботные

Рис. 320. Отряд Хоботные (P^-Q ).
а—в — Maslodon (N-Q^,): а — скелет, б, в — коренной зуб со стороны жевательной поверхности и 
сбоку; г — Deiriolherium ( N — Q,,,), реконструкция головы с нижними бивнями; д—ж — Mammulhus 
( Q i i  i v ) :  д — общий вид, е , ж ~  коренной зуб со стороны жевательной поверхности и сбоку; з , и  — 
коренные зубы со стороны жевательной поверхности: з — индийского слона Elephas (Р,ц.,у)> “ ~  

африканского слона Loxodonla (Рщ.іѵ)- Обозначения: дн — дентин; цм — цемент; эм — эмаль

ся, уменьшаться в размерах, крошиться и выпадать. На его место становится 
новый зуб. Горизонтальное замещение старых зубов новыми встречается 
только у хоботных, у остальных млекопитающих замещение зубов происхо
дит вертикально.

В начале эволюции хоботные были размером со свинью, высотой около
1 м. Конечности хоботных — от коротких до длинных, мощных, колоннопо
добных, пятипалые, с небольшими копытцами. Современные слоны могут 
за сутки пройти около 100 км, передвигаясь от водоема к водоему через бо
лотистые, лесные и саванные пространства с кустарниками и деревьями. 
Питаются листвой и ветками.

Хоботные — многочисленная и разнообразная группа, представленная 
в современной фауне только семейством слоновые (N—Q). К вымершим се
мействам относятся меритериевые (Р .̂з)- мастодонтовые (Pj-Q ^) идейноте- 
риевые (N—Qj). Хоботные возникли в эоцене от африканских древних ко
пытных — кондилартр; в серединб неогена (16 млн лет назад) они заселили 
Европу и Азию, а в конце неогена (3 млн лет назад) проникли в Северную 
Америку, где быстро вымерли. Миграции из Америки в Евразию и наобо-
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рот происходріли неоднократно. Средний палеоген (эоцен) — современ
ность, расцвет; неоген — эоплейстоцен.

Отряд Китообразные — Cetacea (греч. ketos — морское чудовище) — спе
циализированная группа млекопитающих, освоивщая морскую среду как по
стоянное место обитания. Moryr погружаться в глубину и находиться под во
дой до 1,5 ч. Максимальная длина тела — 33 м, вес — 150 т. Китообразные 
внещне сходны с рыбами (конвергенция) вплоть до формы хвостового, спин
ного и грудных плавников (см. рис. 316, д). Скелет последних представлен 
сильно укороченными пяти- или четырехпалыми конечностями. Задние ко
нечности и тазовые кости в разной степени редуцированы или отсутствуют. 
Носовые отверстия смещены назад. Китообразные представлены тремя по
дотрядами: Древние — Archaeoceti (P^-N i), Зубатые — Denticeti, или 
Odontoceti (P j-Q ), Усатые — Mystieeti ( P j - Q). Китообразные — активные и 
пассивные плотоядные формы, преимущественно морские, реже солонова
то- и пресноводные. Средний палеоген (эоцен) — современность.

Подотряд Древние китообразные — Archaeoceti (греч. archaios — древний, 
первый; ketos — морское чудовище) — имеют общие признаки с древними 
наземными кондилартрами, от которых, вероятно, и произошли. Д.танатела 
от 3 M в начале эволюции и до 25 м в конце существования. Череп низкий, 
удлиненный, с узкой мозговой коробкой. Зубной аппарат дифференцирован
ный, предкоренные зубы конические, коренные — многобугорчатые. Общее 
число зубов более 30. Задние конечности частично редуцированы. Древние 
китообразные, вероятно, выходили на сушу для размножения, подобно от
ряду ластоногих. Средний палеоген (эоцен) — ранний неоген (миоцен).

Подотряд Зубатые китообразные — Denticeti, шіи Odontoceti {naT.dentis — 
зуб; ketos — морское чудовище), представлен в современной фауне дельфи
нами, кашалотами, нарвалами и другими формами. Длина тела от 1,2 до 20 
м. Череп компактный, относительно высокий с крупной мозговой коробкой, 
нередко шаровидной. Складчатость мозга почти совпадает с таковой чело
векообразных. Зубы однообразные, одновершинные, числом от 2 до 240. 
Верхняя челюсть иногда беззубая. Формы преимущественно морские, реже 
речные и озерные. Охотятся на рыб, головоногих, ракообразных и червей. 
Средний палеоген (эоцен) — современность.

Подотряд Усатые, или Беззубые — Mysticeti (греч. mystes — знающий та
инства; ketos — морское чудовище), представлен в современной фауне кита
ми, имеющими вместо зубов тонкие роговые пластины с бахромчатым внут
ренним краем. Они покрывают верхнюю челюсть (180—400 пар), свисая вниз, 
как густые «усы». Максимальная высота усовидных пластин — 4,5 м при мак
симальной длине тела до 33 м. Размеры головного отдела и ротовой полости 
устрашающие (см. рис. 316, д). Формы только морские, питаются разнооб
разным зоопланктоном, который отцеживают с помощью «усов» и гигантс
кого языка. Поздний палеоген (олигоцен) — современность.

Китообразные, вероятно, искусственный отряд, объединяющий рыбо
подобных млекопитающих, имеющих разные корни происхождения, но раз
вивающихся по сходному плану. Предполагаемые предки — кондилартры, 
креодонты и, возможно, насекомоядные. Поздний палеоген (олигоцен) — со
временность.

Отряд Парнокопытные, или Парнопалые — Artiodactyla (греч. artios — чет
ный; dactylos — палец, выступ), — многочисленная и разнообразная группа,
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большая часть которой вымерла. В современной фауне представлена свинья
ми, бегемотами, жирафами, оленями и др. Для парнокопытных характерно 
гипертрофированное развитие третьего и четвертого пальцев с хорошо вы
раженными копытами. Боковые пальцы (второй и пятый) слабые или пол
ностью редуцированные, первый палец отсутствует. Парнокопытные — низ
ко- или высокорослые формы, соответственно с короткими или д.танными 
конечностями. Максимальная высота животных — 5,5 м, длина — 4,5 м, масса 
до 4,5 т. Зубной аппарат дифференцированный, коренные зубы от низко- до 
высококоронковых, жевательная поверхность от бугорчатой-бунодонтной до 
лунчатой-селенодонтной с различными переходными вариантами. Формы 
наземные растительноядные, реже всеядные. Ареалы обитания от прибреж
новодных и болотистых участков до лесов, степей, пустынь и высокогорий 
почти всех климатических зон Северного полушария. Средний палеоген 
(эоцен) — современность.

Парнокопьп'ных подразделяют на две группы (подотряды) — Нежвачные 
и Жвачные, отличающиеся друг от друга не только строением желудка и про
цессом пищеварения, но и общей морфологией и ареалами обитания.

Нежвачные представлены свинообразными (P ^-Q ), пекариевыми (Р^~ 
Q), бегемотовыми (N -Q ) и вымершими антракотериевыми (P^-Q ). Живот
ные толстокожие, коротконогие, четырехпалые, с бугорчатыми коренными 
зубами и большими, постоянно растущими клыками. У вымерших антрако- 
териев, предков бегемотовых, коренные зубы бугорчато-лунчатые. Желудок 
у нежвачных простой, двух- или трехкамерный, процесс пищеварения без от- 
рыгивания и повторного пережевывания. Средний палеоген (эоцен) — со
временность.

Жвачные многочисленная и процветающая группа парнокопытных, пред
ставленная оленьковыми (N—Q), полорогими-бычьими ( P j - Q), полорогими- 
оленевыми (P j-Q ), жирафовыми (N -Q ) и др. Животные высоконогие (как 
правило), четырех- или двухпалые с селенодонтными коренными зубами, ос
тальные зубы развиты в различной степени. Желудок сложный, обычно четы
рехкамерный (отделы желудка: рубец, сетка, книжка, сычуг), процесс пище
варения с отрыгиванием и вторичным пережевыванием. Поздний палеоген 
(олигоцен) — современность.

Систематическое положение многих вымерших парнокопытных дискус
сионно, особенно затруднена расшифровка процесса пищеварения: нежвач
ные или жвачные. С другой стороны, некоторые современные группы, на
пример верблюдовые, связанные по происхождению со жвачными 
парнопалыми, образуют самостоятельный отряд Мозоленогие — Tylopoda 
(Pj-Q ) .  у  верблюдов нет копыт, они ходят на пальцах с подушкообразными 
мозолистыми утолщениями. Мозоленогие возникли в среднем палеогене в 
Северной Америке, в конце неогена заселили Евразию. У верблюдовых и 
жвачных парнокопытных третья и четвертая пястные и плюсневые кости, 
срастаясь, образуют одну трубчатую кость — «дудку».

Становление парнокопьггных и обособление их в самостоятельную груп
пу связано прежде всего со специфическим развитием аппарата движения, у 
которого ось конечности проходит между третьим и четвертым пальцами. 
Парнокопытные произошли от кондилартр, сочетавших признаки копытных 
и хищников, но не от непарнокопытных. Средний палеоген (эоцен) — со
временность.
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Отряд Primates

Теменная кость 
Чешуйчатый, шоб 
Ламбдобидный шоб. 
ЗатыУіоѵная кость
Височная кость
сосцебидным отростком- 
и ашло'бидным отростком
Наружное слуховое 

отверст иг
Скуловая

■Лобная кость 
Венечный ахов 
Большое крыло 
основной, кости 

Надглазничное отверстие 
Носовые кости 
Слезная кость 

Подглазничное отверстие 
Верхняя челюсть 
'Скул(̂ ая кость 
"Нижняя челюсть

Рис. 321. Отряд Приматы (К —Q).
а — череп современного человека (Ноте sapiens)', 6 — скелет гориллы; в — череп питекантропа 
(Ноіпо ereclus); ^ — скелет современного человека; д, е — соотношение мозговой коробки (за

штриховано) и лицевой части черепа: д ~  у питекантропа, е ~  у современного человека

Отряд Приматы — Primates (лат. primates — первенствующий) состоит 
из полуобезьян, обезьян, гоминид и нескольких вымерших групп, близких к 
полуобезьянам (рис. 321). Головной мозг приматов довольно крупный и слож
ный, дифференцированный на отделы (см. рис. 318, г). Зрение бинокуляр
ное. Зубной аппарат дифференщірованный, число зубов от 18 до 38. Конеч
ности пятипалые, цепкие, с высокой хватательной подвижностью, особенно 
пальцы кисти (см. рис. 317, г). Большой палец по отношению к остальным 
противопоставлен почти под прямым углом. Поверхность ладоней и подошв 
имеет сложный узор. Ногги плоские. Длина тела приматов от 8 см до 2,2 м, 
длина хвоста (если есть) до 60 см. Подавляющее большинство — древесные 
формы тропиков и субтропиков. Тип питания — от растительноядных до все
ядных. Мел — современность.

Из по/іѵобезьян (Prosimii). или низших приматов, в современной фауне 
встречаются долгопятовые (P^-Q ), лориевые (N -Q ) илемуровые (N^?, Q). У
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полуобезьян мозжечок неполностью закрыт большими полушариями мозга, 
число извилин небольшое. К полуобезьянам некоторые биологи относят ту- 
пайевых (Р3—Q) и руконожковых (Q). Первые сходны с насекомоядными, но 
образуют самостоятельный отряд Scandentia; вторые обнаруживают общие 
черты строения с грызунами вплоть до постоянно растущих крупных резцов. 
Из мела известны единичные находки полуобезьян, из палеоцена описаны 
многочисленные остатки. Мел — современность.
• Обезьяны (Simia). или Человекоподобные (Anthropoided). вместе с гомини- 
дами относятся к высшим приматам. У них мозжечок полностью закрыт боль
шими полушариями мозга, число извилин и борозд наиболее значительное 
среди млекопитающее. Южно- и центральноамериканские группы обезьян 
образуют секцию широконосых обезьян Нового Света (Platyrrhini). Обезьяны 
Старого Света, включая гоминид, составляют секцию узконосых (Catarrhini). 
У Platyrrhini носовая перегородка широкая, ноздри открываются в стороны; 
образ жизни только древесный. У Catarrhini носовая перегородка узкая; ноз
дри сближены и открываются вниз; образ жизни — от древесного до назем
ного. Широконосые обезьяны возникли в эоцене от американских долгопя
товых; узконосые появились в конце эоцена или начале олигоцена в Азии от 
другой предковой группы. Средний палеоген (эоцен) — современность.

Начальные этапы эволюции отряда приматов связаны с обитанием и пи
танием в древесно-кустарниковом ярусе. Первые приматы появились в ран
немеловое время от группы, близкой к отряду насекомоядных, почти одно
временно с ними, а возможно, и раньше. Строение кисти приматов хорошо 
приспособлено к цеплянию за ветки деревьев, иногда такой способностью 
обладал и хвост. Растительноядностъ и всеядность хорошо сочетались с осо
бенностями зубной системы и пищеварения. В течение кайнозоя приматы 
были широко распространенной и многочисленной группой, хотя их остат
ки редки, что типично для сухопутных животных, обитающих далеко от об
ластей интенсршного осадконакопления. Предметом особого интереса пале
онтологов и особенно антропологов является история узконосых обезьян 
Старого Света, так как она связана с возникновением человека. Остатки древ
нейшего представителя высших приматов найдены в среднем палеогене 
(эоцен) Мьянмы (Бирма). Из позднего палеогена (олигоцен) Африки извес
тны обезьяны, близкие к общим предкам мартышкообразных и человекооб
разных. В самом начале неогена (миоцен) отделилась ветвь человекообраз
ных, быстро достигшая большого систематического разнообразия. К 
середине миоцена, около 15 млн лет назад, оформилась группа, которую рас
сматривают как предковую для всех человекообразных. Конкретный предок 
однозначно не установлен, но считают, что ближе всего к нему рамопитеки. 
От этого предка произошли австралопитеки, а также, возможно, человек и 
другие группы. Однако не исключено, что человек ведет свое начало непос
редственно от австралопитеков (рис. 322).

Систематическое положение человека и его родственные отношения с че
ловекообразными обезьянами пытаются установіпъ разными методами, а не 
только сравнительно-морфологическим. Например, сходство между челове
ком, гориллой и шимпанзе по составу бежов достигает 98%. Кровь шимпанзе 
бонобо соответствующей группы можно успешно перелить человеку. Счи
тают, что это одно из доказательств принадлежности их к одному семейству.
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Рис. 322. Схема происхождения и развития человека

Переливание крови представителям разных семейств невозможно, так как 
оно сопровождается распадом эритроцитов (гемолиз).

Первым видом рода Homo, уже изготавливавшим орудия, был Homo 
habilis, или Человек умелый (2 ,8-2 ,0  млн лет назад; плиоцен). Следующая ста
дия — Homo erectus, или Человек прямоходящий (1 ,9-0 ,3  млн лет; эоплейсто- 
цен — средний плейстоцен); ранее его рассматривали как типовой вид рода 
Питекантроп — Pithekantropus (греч. pithekos — обезьяна; antropos — человек). 
Человек прямоходящий уже умел пользоваться огнем. Его сменил Homo sapiens,
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ѵ-изогнутые сегменты 
мускулатуры

Метэмерные жаберные щели и гонэвы 

Жаберные ідели

Рис. 323. Предполагаемые эволюционные связи примитивных хордовых и полухор- 
довых и уровни появления характерных особенностей строения.

а—е — реконструкции древних хордовых; а, б ~  Dickimonia, сверху и сбоку, в, г — Yurmaiiozoon, 
сверху и сбоку; д, е — Odonlogriphus, сверху и сбоку (Dzik, 199S)

ИЛИ Человек разумный (0,4 млн лет назад — современность). Существуют так
же названия перволюдей, связанные с их местонахождениями, например: 
синантропы (Китай), атлантропы (горы в Африке), неандертальцы (долина 
Неандерталь, Германия), кроманьонцы (грот Кро-Маньон, Франция). Си
нантропов, атлантропов и питекантропов объединяют в вид Homo erectus. 
Неандертальцев, кроманьонцев и современного человека относят к виду 
Homo sapiens, причем первого обычно вьщеляют в самостоятельный подвид 
Homo sapiens neanderthalensis, а вторых — в подвид Homo sapiens sapiens. Ин
тервал существования приматов: мел — современность.

Геологическая история хордовых

Начальные стадии. В состав типа хордовых включают три подтипа: обо
лочники — Tunicata (V?, S^?, N,, Q), бесчерепные — Acrania (V?, C ^-Q ) и че
репные, или позвоночные — Craniata, или Vertebrata (6 ,?, Пробле-
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матичные ископаемые оболочники указаны из венда, позднего силура и ран
него неогена; геологическая история этого подтипа непонятна. Бесскелет- 
ные отпечатки, сходные по некоторым признакам с современными бесчереп
ными, обнаружены почти повсеместно в вендских отложениях (род 
Dickinsonia) и в среднем кембрии (роды Рікаіа, Odontogriphus, Nectocaris, 
Metaspriggina). Вендская Dickinsonia имела сегментированное уплощенное 
тело овального или округлого контура длиной не более 14 см с хорошо вы
раженным передне-задним концом (см. рис. 10). Поперечные сегменты 
были разделены гребнем или смыкались друг с другом по зигзагообразно
му шву. Систематическое положение рода Diekinsonia дискуссионное. Его 
относили к древним медузам (класс Dipleurozoa), членистоногим, кольча
тым червям, а в последнее время склонны рассматривать как вымершее хор
довое (рис. 323).

Среди среднекембрийских ископаемых к бесчерепным ближе всего род 
Pikaia. У него, как и у современного бесчерепного ланцетника (род 
Amphioxus), имеются ланцетовидный хвостовой плавник и метамерная мус
кулатура, состоящая из серии Ѵ-образно изогнутых мышечных сегментов (см. 
рис. 288, б). В раннем кембрии Китая обнаружены, по-видимому, самые древ
ние позвоночные Yunnanozoon. У них имелись жаберные дуги, обособленный 
головной отдел с окологлазничными склеритовыми кольцами и прямые сег
менты мускулатуры (см. рис. 288, а). Кдревним вымершим позвоночным от
носят конодонтофорат, встречающихся в интервале поздний кембрий — три
ас (подробнее см. с. 437—441 и рис. 295, 296).

Следует отметить, что перечисленные выше древние вымершие хордо
вые, имея некоторые сходные черты с бесчерепными и позвоночными жи
вотными, обладали своим специфическим комплексом признаков. Вероят
но, они относились к каким-то другим подтипам хордовых, не 
сохранившихся в современной фауне. Таким образом, начальные этапы ста
новления хордовых характеризуются смешанным набором признаков, кото
рые у современных подтипов четко разделены. Аналогичная картина станов
ления наблюдается на ранних этапах развития у многих типов (например, у 
иглокожих).

Геологическая история подтипа позвоночных достоверно зафиксирова
на с позднего кембрия, когда появились парноноздревые бесчелюстные. По
звоночные по строению челюстного аппарата разделяются на два инфрати
па; Бесчелюстные — Agnatha (G, ^?, € 3—Q) и Челюстноротые — Gnathostomi 
( S - Q ) .

Бесчелюстные — самая примитивная группа позвоночных, расцвет кото
рой приходится на поздний силур и девон. Внешне бесчелюстные, или агна
ты , конвергентно сходны с рыбами: тело может быть уплощенным, как у ска
тов, или торпедообразным и веретеновидным, как у большинства рыб, либо 
змеевидным. В отличие от рыб агнаты не имели подвижной нижней челюсти, 
действующей, как капкан. Ротовой аппарат бесчелюстных был всасывающе- 
сосущим. Парные грудные и брюшные плавники, как модификации двух 
брюшных складок, у бесчелюстных в отличие от челюстноротых рыб отсут
ствовали. Основные направления эволюции бесчелюстных класса Парноноз
древые связаны с усилением кожного скелета, усложнением нервной систе
мы и органов чувств и увеличением размеров тела. Кожный скелет у 
примитивных парноноздревых (подкласс Телодонты — Thelodonti, O -D ,)
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представлен однородными чешуями — от уплощенных до шиловидных пла- 
коидного варианта строения. Чешуи располагались изолированно или ком
пактно, не налегая, а примыкая друг к другу. Кожный скелет у продвинутых 
парноноздревых (подкласс Разнощитковые — Heterostraci, 6 ,—D) представ
лен неоднородными крупными и мелкими чешуями и пластинками сложной 
микроструктуры. Чешуи и пластины располагались компактно вплоть до об
разования головно-туловищных панцирей. Максимальные размеры тела пар
ноноздревых в процессе эволюции увеличились от нескольких сантиметров 
до 2 м. В конце девона парноноздревые бесчелюстные вымерли, не вьщер- 
жав конкуренции со своими потомками челюстноротыми, которым они дали 
начало в позднем силуре.

Две другие группы бесчелюстных — классы Одноноздревые — Monorhina 
(S j-Q ), и  Конодонтофораты — Conodontophorata (G j-T ), являются тупико
выми ветвями. Одноноздревые испытали расцвет в девоне (подклассы 
Anaspida и Osteostraci, S^-D ). В современной фауне от одноноздревых со
хранился только подкласс Круглоротые — Cyclostomi (S?, С?, Q), представ
ленный миногами и миксинами, имеющими длинное змеевидное тело без 
кожных чешуй. Класс Конодонтофораты в триасе вымер полностью.

Геологическая история челюстноротых позвоночных началась в позднем 
силуре и продолжается до сих пор. Челюстноротые возникли от бесчелюст
ных парноноздревых из подкласса телодонтов почти 100 млн лет спустя пос
ле появления первых бесчелюстных. Из девяти классов челюстноротых по
звоночных в современной фауне встречаются семь: Костные рыбы — 
Osteichthyes (D—Q), Хрящевые рыбы — Chondrichthyes (D ^-Q ), Земновод
ные — Amphibia (Dj—Q), Парарептилии — Parareptilia (С,—Q), Пресмыкаю
щиеся — Reptilia (C j-Q ), Птицы — Aves (T j-Q ) и Млекопитающие — 
Mammalia (Tj—Q). Два класса челюстноротых — Пластинокожие — 
Placodermi (S,—D) и Акантоды — Aeanthodei (S^-P) полностью вымерли в 
палеозое.

Основные пути развития челюетноротых позвоночных связаны с посте
пенным окостенением и специализацией внутреннего скелета, развитием ко
нечностей и связанных с ними костных поясов, усложнением нервной сис
темы и органов чувств, появлением новых структур и органов, таких как 
легкие, внутреннее ухо, перья и т.д., а также изменением характера размно
жения (от «беспризорных» икринок до внутриутробного вьшашивания с пос
ледующим выращиванием).

Первые челюстноротые были представлены позднесилурийскими рыба
ми — пластинокожими и акантодами, быстро вымершими (соответственно 
в девоне и перми). В девоне наблюдается интенсивное формообразование и 
дивергенция многочисленных и разнообразных групп рыб. Начиная с дево
на рыбы стали основным компонентом морских и пресноводных биот фа- 
нерозоя. На протяжении более чем 400 млн лет одни группы рыб сменяли 
другие, но в целом они всегда были и остаются господствующими среди вод
ных позвоночных. В палеозое рыбы представлены в основном тремя класса
ми: пластинокожими, акантодами и костными — кистеперыми и двоякоды
шащими. В конце палеозоя фиксируется расцвет акуловых и цельноголовых 
из класса Хрящевые рыбы и палеонисков из класса Костные рыбы. В мезо
зое преобладали акуловые и цельнокостные. С кайнозоем связан расцвет кос
тистых лучеперых рыб и акуловых, начавшийся в палеогене и продолжаю
щийся до сих пор.
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Переход позвоночных из водной среды обитания в наземную произошел 
в девонский период благодаря двум основным обстоятельствам. Во-первых, 
с середішы силура началось заселение прибрежных участков растениями, ко
торые уже в девоне покрыли значительные участки суши, создав тем самым 
перспективную кормовую базу. Во-вторых, в девоне среди костных рыб одна 
из господствующих групп, а именно кистеперые, обладали необходимыми 
морфофизиологическими предпосылками для освоения наземной среды. У 
них были органы воздушного дыхания — легкие, органы передвижения — 
мускулистые грудные и брюшные парные плавники, многочисленные ост
рые конические зубы. Благодаря этому они смогли освоить прибрежные уча
стки суши как кормовую базу и среду обитания. Освоение суши происходи
ло неоднократно и независимо в разных группах кистеперых рыб. Ранее 
считали, что исходной группой для наземных четвероногих были девонские 
двоякодышащие рыбы, обладавшие легкими и мускулистыми плавниками. 
Однако другие особенности строения двоякодышащих заставляют рассмат
ривать их как самостоятельную специфическую группу, не связанную с на
земными позвоночными.

Кистеперые рыбы имели внутри мускулистых плавников скелетную ось 
из кистеобразно разветвленных сегментов, а в области брюшных плавников 
две пластинки тазового пояса. Эти скелетные конструкции послужили в даль
нейшем основой для скелета конечностей четвероногих. Первыми четверо
ногими были земноводные, или амфибии. Они возникли на границе сред
него—позднего девона от древних кистеперых рыб — рипидистий, обитателей 
мелководья солоновато-водных и пресноводных бассейнов. Вероятно, зем
новодные произошли от разных групп рипидистий (парафилия), на что ука
зывает различная комбинация признаков у первых представителей. На про
тяжен™  почти 30 млн лет, в течение позднего девона и начала раннего 
карбона, земноводные были единственными классом наземных четвероно
гих, т.е, тетрапод.

Древние палеозойские земноводные — стегоцефалы, имея много общих 
черт с кистеперыми рыбами, обладали уже основными признаками тетрапод. 
У них были четыре конечности и связанные с ними плечевой и тазовый по
яса; тазовый пояс состоял из трех пар костей (подвздошной, седалищной, 
лобковой); имелись шейный и крестцовый отделы. Расцвет древних земно
водных — стегоцефалов приурочен к карбону и перми, в течение триаса и 
мела они вымерли. Новые «голые» земноводные появились в триасе. Начи
ная с юры и по настоящее время они являются процветающей группой (ля
гушки, жабы, тритоны и др.).

Интенсивное формообразование древних земноводных в каменноуголь
ное время привело к возникновению двух новых классов четвероногих: па
рарептилий и рептилий — пресмыкающихся. Они представляют собой две 
самостоятельные ветви, которые развивались параллельно и независимо друг 
от друга. Рептилии появились в среднем карбоне, парарептилии — в позднем 
карбоне. Несмотря на то что парарептилии появились позже пресмыкающих
ся, они сохранили больше предковых черт от земноводных (анапсидный тип 
черепа без височных окон, ушные выемки, один затылочный мыщелок). Дол
гое время поэтому парарептилий считали промежуточной группой между зем
новодными и пресмыкающимися. К вымершим парарептилиям относят раз
нообразных котилозавров, включая парейазавров — щекастых ящеров (C j-T ) 
и, условно, пермских сеймуриаморф. Ныне живущие парарептилии пред
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ставлены черепахами (триас — современность). Класс парарептилий явля
ется боковой ветвью развития позвоночных.

Класс пресмыкающихся — следующее генеральное направление разви
тия позвоночных, приведшее в триасе к появлению птиц и млекопитаюшда. 
Первые пресмыкающиеся возникли в среднем карбоне от земноводных сте
гоцефалов. По сравнению с земноводными у них появились различные пре
имущества; размножение яйцами, имеющими систему внутренних оболочек, 
защищающих зародышей; вертикальная постановка конечностей, связанная 
с усилением плечевого и тазового поясов; появление грудного отдела позво
ночника и грудной клетки; редукция покровных костей головного панциря 
и перекомбинация костей черепа, сопровождавшаяся появлением височных 
окон и др. Независимость размножения от водной среды, развитие мощных 
конечностей и челюстного аппарата позволили пресмыкающемся резко рас
ширить ареалы обитания и пищевую базу. Максимум биоразнообразия со
впал с мезозоем. В это время существовали ходящие, бегающие, ползающие, 
плавающие, планирующие и летающие формы, т.е. почти все экологические 
группы.

Наиболее многочисленными пресмыкающимися в мезозое были ходя
щие и бегающие динозавры (средний триас — мел), за что мезозой часто на
зывают веком динозавров. Динозавры передвигались на четырех или двух ко
нечностях, как и их предки текодонты — псевдозухии. Ползающие рептилии 
(змеи) появились только в конце мезозоя в меловой период.

Плавающие рептилии — это вторично-водные организмы. Они извест
ны в трех подклассах. Большинство сохранило внешний облик сухопутных 
пресмыкающихся, но с ластами, остальные внешне почти не отличались от 
рыб. Крокодилоподобный облик, но с ластами, имели пресноводные мезо
завры (поздний карбон или ранняя пермь), морские плиозавры (поздняя 
юра — мел) и мозазавры (поздний мел). Плезиозавры (средний триас — мел) 
с ластами имели длинную змеевидную шею с маленькой головкой; плакодон- 
ты (средний триас — ранняя юра) напоминали черепах. Водные рептилии с 
ластами, вероятно, были способны выбираться на берег для размножения. 
Рыбообразные рептилии ихтиозавры — исключительно морские формы, 
внешне напоминающие рыб и дельфинов. Для ихтиозавров характерно жи
ворождение.

Планирующие и летающие пресмыкающиеся с крыловидными передни
ми конечностями знаменуют собой расцвет новой морфоэкологической груп
пы позвоночных. У одних рептилий крыльями служили кожные перепон
ки, у других — структуры из разнообразных перьев. Кожные перепонки 
возникали неоднократно в разных группах пресмыкающихся. Они извест
ны у мезозойских и современных ящериц из подкласса лепидозавров, а так
же у вымерших текодонтов и птерозавров из подкласса архозавров. Среди 
текодонтов — это псевдозухии небольших размеров (поздняя пермь — три
ас). От них произошли птерозавры — летающие ящеры (поздний триас — мел) 
разнообразных размеров вплоть до гигантских чудовищ с размахом крыльев 
до 16 M (Pteranodon, поздний мел). Планирующие, а возможно, и летающие 
пресмыкающиеся с перьевым покрытием довольно широко представлены в 
меловом периоде. Большинство из них были двуногими формами и напоми
нали страусов (Avimimus). Четвероногие динозавры с крыловидным опере
нием на всех четырех конечностях обнаружены недавно в раннем мелу
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Китая {Microraptor). Меловые динозавры в перьях являются самостоятель
ной группой, развивающейся параллельно птицам.

Перья как один из вариантов роговых образований кожи, вероятно, по
явились у пресмыкающихся в триасе. Такие рептилии дали начало птицам и 
динозаврам с перистым покрытием. Общим предком, вероятно, былитеко- 
донты. Исходная экологическая группа спорная: древесные планирующие 
формы или обитатели открытых пространств, быстро бегаюш^іе, а затем взле
тающие. Первые птицы появились в позднем триасе (род Protoavis). Проис
хождение птиц от юрского археоптерикса отрицают, его считают тупиковой 
ветвью. Расцвет птиц начался в меловое время и продолжается до сих пор.

Биоразнообразие рептилий в мезозойское время привело к возникнове
нию не только класса птиц, но и класса млекопитающих. Господствующее 
положение рептилий в мезозое сменилось в кайнозое упадком вследствие 
расцвета птиц и млекопитающих, оказавшихся более конкурентоспособны
ми в борьбе за выживание.

Первые млекопитающие появились в триасе от зверообразных рептилий 
(средний карбон — средняя юра), которые в начале мезозоя приобрели та
кие прогрессивные особенности строения, как шерстистый и волосяной по
кров (один из механизмов теплокровности), дифференцированную зубную 
систему, иной характер размножения. В мезозое известно несколько времен
ных уровней возникновения млекопитающих, свидетельствующих об их 
неоднократном и независимом появлении от различных групп зверообраз
ных пресмыкающихся. Первые млекопитающие были небольших размеров, 
длиной до 30 см.

Эволюционное развитие млекопитающих, как и других групп, связано с 
определенными морфофизиологическими состояниями (предадаптации), по
зволяющими осваивать те или иные ареалы обитания и способы существо
вания. В адаптивной эволюции млекопитаюшщ вьщеляюттри основных эта
па (Агаджанян, 2003). В течение первого этапа (позднийтриас — ранний мел), 
когда господствующей группой позвоночных были рептилии, млекопитаю
щие играли второстепенную роль, тем не менее они постепенно становились 
непременным компонентом различных наземных биоценозов и экосистем. 
Второй этап (поздний мел) проходил на фоне вымирания рептилий и древ
них млекопитающих (первозверы, пантотерий, метатерии). Для второго этапа 
характерно появление плацентарных млекопитающих, ставших основой для 
кайнозойских отрядов. Третий этап (палеоген — современность) совпадает 
с биологическим прогрессом и экспансией плацентарных млекопитающих, 
занявших разнообразные экологические ниши, где раньше господствовали 
рептилрш. В настоящее время плацентарные млекопитающие по видовому 
разнообразию занимают в наземной биоте четвертое место после членисто
ногих, птиц и брюхоногих моллюсков.

Биологический прогресс плацентарных млекопитающих длится уже 
65 млн лет. Для него характерно все возрастающее число особей; интенсив
ное формо- и видообразование; захват все новых и новых пространств, вклю
чая космическое.

Появление человека два млн лет тому назад знаменует собой, по-види
мому, начало четвертого этапа адаптивной радиации млекопитающих. Че
ловек, активно вмешиваясь в законы природы, стремительно разрушает био
сферу. Образно говоря, он является ее «кошмаром» и «могильщиком».
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Человек благодаря умственной деятельности фантастически усилил свои при
родные возможности, в анатомо-физиологическом плане довольно скром
ные. Например, исходная острота зрения у людей меньше, чем у многих птиц; 
скорость передвижения уступает хищным и копытным и т.д., но с помощью 
придуманных приспособлений он может перемещаться с большой скорос
тью по земле и внутри нее, по воде и под водой в глубинах морей и океанов, 
в воздушном и даже космическом пространстве. Он превосходит всех живот
ных по способам, скорости и дальности передачи информации. Человек яв
ляется самым универсальным млекопитающим по использованию пищевых 
ресурсов. Он всеяден и поэтому занимает господствующее положение в са
мых разных трофических пирамидах — от наземно-воздушных до морских.

Зоогеографическое районирование суши

Зоогеография (греч. zoon — животное; geographia — землеописание) пред
ставляет собой часть биогеографии. Зоогеографическое районирование со
временной суши в основном проводят по пространственному распределению 
и систематическому составу млекопитающих. Области распространения раз
личных групп наземных животных в течение геологического времени меня
лись. Современные ареалы размещения млекопитающих отражают их исто
рическое развитие. Одни ареалы являются первичными центрами 
происхождения, другие — пространствами максимального расселения груп
пы животных, испытывающей расцвет в данное время, третьи представляют 
собой реликтовые ареалы прежде обширных и сплошных площадей обита
ния. При планетарном зоогеографическом (фаунистическом) районирова
нии вьщеляют регионы различного масштаба: зоогеографические царства, 
области, подобласти, провинции и т.д. Современную сушу по распределе
нию млекопитающих подразделяют на четыре зоогеографических царства: 
Нотогею, Неогею, Палеогею и Арктогею.

Нотогея (греч. notos— юг, Ge, Gaia — 'i tu m )  занимает территории Авст
ралии, Тасмании, Новой Гвинеи, Новой Зеландии и островов, прилежащих 
к ним. Из всех зоогеографических царств Нотогея сохранила наибольшее 
число реликтовых групп млекопитающих. Общий облик и систематический 
состав животных Нотогеи во многом совпадает с поздним мезозоем. Для 
Нотогеи характерны многочисленные сумчатые (подкласс Metatheria), пред
ставленные разнообразными морфоэкологическими группировками (сумча
тые зайцы, сумчатые медведи, сумчатые волки и т.д.). Только в Нотогее встре
чаются яйцекладущие млекопитающие — ехидна и утконос (подкласс 
Prototheria). Заселение Нотогеи плацентарными млекопитаюшцми (подкласс 
Eutheria) началось недавно — это мышиные, рукокрылые и человек со своей 
сопутствующей фауной (собаки, кошки, овцы, коровы, кролики и др.).

Неогея (греч. neos — новый; Ge, Gaia — ЗеШія) охватывает территории 
Южной и Центральной Америки, а также острова Атлантического океана и 
Карибского моря (Куба, Тринидад, Тобаго и др.). Для Неогеи характерны 
многочисленные древние плацентарные млекопитающие (подкласс Eutheria) 
и редкие реликтовые сумчатые (подкласс Metatheria), полностью отсутству
ют яйцекладущие (подкласс Prototheria). Плацентарные млекопитаюшце 
представлены древними специфическими гругтами отрядов неполнозубых 
(броненосцы, ленивцы, муравьеды), приматов (широконосые обезьяны),
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грызунов (шиншилла). Сумчатые представлены опоссумовыми и ценолесто- 
выми. Общий облик и систематический состав царства Неогеи довольно древ
ний, совпадающий с началом кайнозоя. Миграция новых групп в Южную 
Америку с севера осуществлялась во время формирования Панамского пе
решейка.

Палеогея (греч. palaios — древний; Ge, Gaia — Земля) занимает террито
рии Индо-Малайзии, Мадагаскара, Аравийского полуострова, Африки и при
легающих к ним островов. Палеогея в основном связана с экваториальным 
и тропическими климатическими поясами Восточного полушария. Облик 
фауны Палеогеи в целом миоценовый. Для Палеогеи характерны группы пла
центарных млекопитающих, неизвестных в других царствах. В Палеогее ши
роко распространены хоботные, приматы (в том числе узконосые и челове
кообразные обезьяны), хищники (львы, тигры, гепарды и др.), непарно- и 
парнокопытные (жирафовые, бегемотовые и др.). Более древние млекопи
тающие представлены реликтовыми группами из отрядов дамановых (внешне 
похожих на грызунов, но с копытами), трубкозубовых, насекомоядных (зла
токротовые). Площадное распределение млекопитающих в царстве Палео
геи неоднородное, что заставляет подразделять ее на три зоогеографические 
области: Эфиопскую, Мадагаскарскую и Индо-Малайскую. Одни области 
имеют общие черты с Нотогеей, другие с Неогеей.

Арктогея (греч. arktos — север', Ge, Gaia - Земля) охватьшаеттерритории 
Северной Америки, Северной Африки и Евразии, включая Индостан и Ин
докитай. Для Арктогеи характерны разнообразные и многочисленные пла
центарные млекопитающие из отрядов грызунов (мыши, крысы), зайцеоб
разных (зайцы, кролики), хищных (волк, лисица, медведь), парно- и 
непарнокопытных (кабаны, олени, быки, лоси и др.). Немногочисленные эн
демичные формы также представлены плацентарными млекопитающими 
(бобры, кроты, тушканчики). Арктогея наиболее молодое зоогеографическое 
царство, в которое неоднократно мигрировали различные плацентарные из 
других царств, особенно из Палеогеи.

Антарктическая суша образует своеобразную область, место которой сре
ди перечисленных царств неясное. Если учитывать пингвинообразных (Ар
гентина, Новая Зеландия, Австралия), она ближе всего к Нотогее.

Границы зоогеографических царств в одних случаях почти полностью 
совпадают с климатическими поясами (например. Неогея с тропиками), в 
других — объединяют несколько поясов (например, Арктогея включает по
яса субтропический, умеренный и арктический). Современное зоогеографи
ческое районирование суши по млекогштающим в целом совпадает с фло
ристическим районированием и хорошо согласуется с распределением птиц, 
пресмыкающихся и земноводных.

Современные зоогеографические царства Палеогея, Нотогея и Неогея 
исторически связаны с древним материком Гондваной, расчленение кото
рого началось на границе триасового и юрского периодов. Царство Арктогея 
унаследовало историю развития древнего материка Лавразии.

^  Хордовые в упражнениях и задачах

При выполнении заданий необходимо использовать материал, прорабо
танный на лабораторных занятиях, а также изложенный в лекциях и учеб-
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Схема 24
Систематический состав типа Chordata

Тип Chordata

Подтип

Инфратип

Надкласс

Класс Amphibia

нике. В качестве справочного материала целесообразно использовать до
полнительную литературу (Ивахненко, Корабельников, 1987; Кэрролл, 
1992, 1993).

Морфология, классификация и систематика

Упражнение 1. Составьте схему систематического состава типа хордовых, 
вписав названия недостающих таксонов согласно схеме 24. На схеме каждой 
горизонтальной линии соответствует определенный ранг таксонов, которые 
даны в иерархической последовательности в порядке понижения; подтип — 
инфратип — надкласс — класс. Укажите признаки, положенные в основу вы
деления этих таксонов.

Упражнение 2. Составьте схему, на которой отразите положение коно- 
донтофорат в царстве животных. Для этого используйте учебник и лекции; 
схему необходимо дополнить пояснениями, в которых следует отразить ди
агноз класса конодонтофорат, а также основные черты сходства и отличия 
от наиболее сходных групп животных.

Упражнение 3. На конкретном материале определите морфологические 
типы конодонтовых элементов, выделив среди них простые и сложные, а сре
ди второй группы — листовидные, стержневидные и платформенные. У кон
кретных экземпляров покажите основные признаки в соответствии с рис. 295 
и 296.

Упражнение 4. Определите принадлежность данного экземпляра к одно
му из родов платформенных конодонтов, используя определительские клю
чи, результаты упражнения 3 и объяснение основных морфологических при
знаков, данное на рис. 295 и 296.

Упражнение 5. Зарисуйте и опишите определенный экземпляр платфор
менных конодонтов. На рисунках сверху, сбоку и снизу стрелками покажите 
основные морфологические признаки.

Упражнение 6. Впишите изученные роды в схему строения платформен
ных конодонтов, руководствуясь схемой 25.

Упражнение 7. Составьте сравнительную таблицу изученных родов плат
форменных конодонтов в соответствии с признаками, приведенными в 
табл. 30. Если просмотрено большее или меньшее, чем в таблице, число ро
дов, то соответственно дополните или сократите таблицу.

503



Схема 25

Платформа

Строение изученных родов платформенных конодонтов

D.
относительно
симметричная

гладкая

асимметричная, 
сигмоидально изогнутая

скульптированная гладкая скульптированная

Таблица 30
Сравнительная таблица изученных родов платформенных конодонтов

№ Признак I 1 I I

Тип платформы 
а — планатный 
G — скафатный

Платформа сверху 
а — форма 
Г) —  скульптура 
в — осевой гребень

Платформа снизу 
а — киль
б — базальная ямка (положение) 
в — базальная полость

Геологический возраст

Упражнение 8. Составьте ключи для определения изученных родов плат
форменных конодонтов.

Упражнение 9. Составьте схему систематического состава класса млеко
питающие, указав подклассы и отряды по аналогии со схемой 24.

Упражнение 10. Составьте сравнительную таблицу надкласса Tetrapoda, 
используя признаки, указанные в табл. 31. Заполните пустые прямоугольни
ки для всех классов.

Упражнение II. Перечислите диагностические признаки типа хордовых 
и укажите, на чем основано обособление от типа полухордовых.
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Сравнение классов надюіасса Tetrapoda
Таблица 31

№ Признак

.SА
2а
S■<

Я
і

2
<£

69S‘•С
I -¾

S
Sл
S

Кожные покровы
Органы дыхания (жабры, легкие)
Строение передних и задних конечностей (однотип

ные или дифференцированные)
Позвонки (сочленовные поверхности)
Выведение потомства во внешнюю среду (икромета

ние, оталадывание яиц, живорождение)

Образ жизни (водный, полуводный, наземный)
Г еологический возраст
Представители класса

Примечание. Для пункта № 5 при наличии нескольких вариантов выберите и подчеркните 
іреобладающий.

Упражнение 12. На рис. 323 даны реконструкции древних примитивных 
хордовых. Укажите сходство и отличия между ними.

Упражнение 13. Перечислите диагностические признаки подтипа позво
ночных.

Упражнение 14. Перечислите диагностические признаки инфратипа бес
челюстные.

Упражнение 15. Перечислите диагностические признаки инф ратіта че
люстные.

Упражнение 16. Перечислите диагностические признаки надкласса рыбы.
Упражнение 17. Перечислите диагностические признаки надкласса чет

вероногие.
Упражнение 18. Составьте схему систематического состава инфратипа 

бесчелюстные, указав классы и подклассы.
Упражнение 19. Составьте сравнительную таблицу классов надкласса рыб, 

используя признаки, указанные в учебнике.
Упражнение 20. П роанализир)^е хвостовые плавники рыб на рисунках 

291, 299, 301 и дайте их характеристику, используя объяснение на стр.431.
Упражнение 21. Проанализируйте парные конечности позвоночных и 

укажите специфические особенности для каждого класса (см. рис. 302—306, 
310,313,316,317, 320,321).

Упражнение 22. Назовите и опишите морфологию двух первых позвон
ков шейного отдела плацентарных млекопитающих. Приведите характерис
тику их функционального взаимодействия.

Упражнение 23. Составьте формулу зубного аппарата человека.

Среда обитания и образ жизни

Упражнение 24. Укажите характерные ареалы обитания и образ жизни 
земноводных, рептилий, парарептилий и млекопитающих.
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Отряд Primates

Рис. 324. Форма черепов приматов.
а — горилла; б — австралопитек; в — питекантроп (Homo erectus); г — неандерталец {Нота sapiens 
iiearidertliaknsis); д — современный человек (Нота sapiens sapiens) {Биологический энциклопедичес

кий словарь, 1989)

Упражнение 25. Перечислите классы и надклассы четвероногих, у кото
рых встречаются формы, постоянно живущие в воде. Укажите общие мор
фологические признаки.

Упражнение 26. Перечислите классы из надкласса Четвероногие, у кото
рых формы, живущие в воде, выходят на сушу только во время размножения 
и выращивания потомства.

Упражнение 27. Перечислите классы позвоночных, у которых встреча
ются летающие и планирующие формы. Приведите характеристику морфо
логических структур, позволяющих вести такой образ жизни.

Упражнение 28. Перечислите растительноядные отряды плацентарных 
млекопитающих.

Упражнение 29. Перечислите плотоядные отряды плацентарных млеко
питающих.

Эволюция

Упражнение 30. Проиллюстрируйте эволюцию позвоночного столба на 
примере рыб, земноводных, пресмыкающихся, птиц и млекопитающих. Ука
жите пути дифференциации позвоночника. Дайте характеристику отделов 
позвоночного столба для каждого класса.

Упражнение 31. Проанализируйте эволюционные изменения черепов 
приматов, используя рис. 321 и 324. Укажите различия и сходство.

Упражнение 32. Проанализируйте эволюцию черепов пресмыкающихся, 
изображенных на рис. 307. Укажите, для каких подклассов рептилий харак
терен тот или иной тип черепа. Дайте их характеристику.

Зоологическая номенклатура

Упражнение 33. Проанализируйте названия Polygnathus, Idiognathodus и 
других изученных вами родов класса конодонтофораты и вьщелите наибо
лее употребительные окончания, сопроводив их переводом.

Упражнение 34. Укажите, для каких классов характерны окончания - 
sauna, -theria. Дайте перевод этих окончаний и приведите конкретные на
звания с такими окончаниями.

Упражнение 35. Укажите надродовые категории в иерархической после
довательности для подвида Homo sapiens sapiens Linnaeus, Приведите диагно
стические признаки для этих категорий.
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Геохронология

Упражнение 36. Составьте геохронологическую таблицу распространения 
классов и подклассов инфратипа бесчелюстных. Для каждого подкласса про
ведите линию от начала появления до исчезновения; отразите суммарный ин
тервал существования классов цветной линией.

Упражнение 37. Составьте геохронологическую таблицу распространения 
классов надкласса рыбы по аналогии с упражнением 36.

Упражнение 38. Составьте комплексную геохронологическую таблицу, на 
которой покажите распространение: 1 — класса конодонтофорат; 2 — про
стых, сложных стержневидных и сложных платформенных конодонтовых 
элементов; 3 — всех изученных вами родов.

Упражнение 39. Составьте геохронологическую таблицу распространения 
классов надкласса четвероногих по аналогии с упражнением 36.

Упражнение 40. Составьте геохронологическую таблицу распространения 
подклассов и надотрядов класса пресмыкающиеся по аналогии с упражне
нием 36.

Упражнение 41. Составьте геохронологическую таблицу распространения 
отрядов класса млекопитающие по аналогии с упражнением 36.

Упражнение 42. Определите возраст отложений, содержащих остатки сле
дующих рыб: артродиры (S^-D ), акантоды (S^-P), хрящевые (D ^-Q ), кис
теперые (D—Q).

Упражнение 43. Определите возраст отложений, содержащих остатки сле
дующих четвероногих: стегоцефалы (D j-K ), парарептилии (C ^-Q ), ихтио
завры (Cj,?/?,?, Т—К), зверообразные рептилии (С^—J )̂.

Упражнение 44. Составьте сводную геохронологическую таблицу вымер
ших классов и отрядов позвоночных.

Упражнение 45. Составьте график таксономического разнообразия отря
дов позвоночных по аналогии с рис. 24. Укажите, с какими планетарными 
события.ми связаны те или иные максимумы и мішимумы развития.

Упражнение 46. Проанализируйте рис. 289 и укажите временной интер
вал господства того или иного класса.

Зоогеографическое районирование суши

Упражнене 47. Нанесите на контурные карты мира границы современ
ных зоогеографических царств: Нотогею, Палеогею, Неогею и Арктогею (см. 
с. 501). Дайте характеристику каждого царства и укажите их древние и новые 
особенности систематического состава.

 ̂ Заключительная контрольная

Вариант 1. Ответьте на 10 вопросов, выбрав правильный ответ из четырех 
предложенных.
I. Когда появились птицы?

І .Т 3. 2.J. З.К,. 4. Jj.
П. Бивни слоновых представляют собой гипертрофированные:

1. Клыки. 2. Резцы. 3. Премоляры. 4. Моляры.
ПІ. Яйцекладущие формы известны у:

1. Костных рыб. 2. Кистеперых рыб. 3. Земноводных. 4. Первозверей.
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IV. Укажите вымерший класс рыб:
!.Двоякодышащие. 2. Кистеперые. 3. Пластинокожие. 4. Костные.

V. Птеродактили и рукокрылые принадлежат:
1. Одной жизненной форме. 2. Одному классу. 3. Одному отряду. 4. Од
ному семейству.

VI. Жизненная форма — это:
1. Тип питания. 2. Способ размножения. 3. Экоморфологическое поня
тие. 4. Таксономическая единица.

VII. Максимальные (гигантские) размеры среди позвоночных имеют:
1. Водные формы. 2. Сухопутные ползающие. 3. Сухопутные бегающие.
4. Летающие формы.

VIII. Ихтиозавры являются:
1. Хрящевыми рыбами. 2. Костными рыбами. 3.Пресмыкающимися. 4. 
Вторично-водны ми млекопитающими.

IX. Первые лошадиные появились на территории:
1. Монголии. 2. Южной Америки. 3. Евро-Американской суши. 4. Авст
ралии.

X. Яйцекладущие млекопитающие встречаются в современной фауне:
1. Нотогеи. 2. Палеогеи. 3. Неогеи. 4. Арктогеи.

Вариант 2 (обратная задача). Составьте контрольную из 10 вопросов, 
предложив в качестве ответа один правильный и три неправильных, жела
тельно правдоподобных ответа.

ГРУППЫ НЕЯСНОГО 
СИСТЕМАТИЧЕСКОГО ПОЛОЖЕНИЯ

Ниже описаны две группы микро- и нанофоссилий неопределенной си
стематической принадлежности. Они имеют большое стратиграфическое зна
чение или представляют интерес с точки зрения разнообразия органическо
го мира. Систематическая принадлежность этих фоссилий является 
предметом дискуссии, начиная с ранга (класс или тип?) и кончая положени
ем в системе (растения или животные?, одноклеточные или многоклеточ
ные?). Многие ископаемые неясного систематического положения, так на
зываемые «проблематики», выявлены во второй половине XX в. благодаря 
методам химической препарировки.

НЕОПРЕДЕЛЕННОЕ ЦАРСТВО. 
INCERTAE REGNUM

Акритархи.
Acritarchi

Акритархи — Acritarchi (греч, acritarcha — неопределенный, неясного 
происхождения) — микроскопические образования в виде капсул шарооб
разной, эллиптической или дискоидальной формы, размером от 8—500 мкм
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Рис. 325. Акритархи (PR—Q,). 
а — Multiplicisphaeridium (6 ,); б — Archaeodiscina (6 ,); в — Tasmantles (6 ,) . Сильно увел.

ДО 1 MM (рис. 325). Оболочки капсул одно- или многослойные, состоят из 
органического вещества желтого или коричневого цвета. Внешняя поверх
ность капсул гладкая либо шероховатая: зернистая, точечная иди перфори
рованная, нередко несущая шипы и выросты. На одном из полюсов оболоч
ки обычно имеется отверстие или рубец округлой или щелевидной формы. 
Акритархи встречаются в виде отдельных экземпляров, реже комплексами, 
напоминающими колонии. Систематическое положение акритарх неясное. 
Кроме того, одни исследователи считают акритарх единой, другие сборной 
искусственной группой. Большинство относят их к одноклеточным водорос
лям, ведушлм планктонный образ жизни. Возможно, что акритархи представ
ляют собой цисты водорослей (их описывали под названием хистрикосфе- 
риды — шипастые сферы) иди споры высших наземных растений из группы 
мхов иди проптеридофитов (риниофитов). Некоторые исследователи рас
сматривают акритарх как оболочки яиц различных животных.

Протерозой — плейстоцен; распространены почти повсеместно, имеют 
большое стратиграфическое значение для отложений венда и кембрия.

Хитинозоа. 
Chitinozoa

Хитинозоа — Chitinozoa (греч. chitin, chiton — покров, одежда древних гре
ков; zoa — животные) — микроскопические образования, имеющие разме
ры от 30—40 до 500 мкм, преимущественно 100 мкм. Они представлены кап
сулами, внешний вид которых напоминает хитин (что и определило название 
группы). Однако химический анализ показывает, что имеются существенные 
отличия от хитина. Форма капсул разнообразная, чаще напоминает колбоч
ки и бутылочки (рис. 326). Внешняя поверхность гладкая иди несет различ
ные выросты. На суженном конце располагается крупное отверстие — ус
тье, а на противоположном — маленькое, обычно полузамкнутое или 
замкнутое отверстие (пора). Устье нередко закрыто крьпиечкой. Оно откры
вается в трубку, ведущую во внутреннюю полость. Капсулы хитинозоа встре
чаются изолированно друг от друга (одиночные представители?), а также
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Рис. 326. Хитинозоа (€ ,? , О—D).
a—в  — одиночные формы: а — Lagenochitina estonica Eis. (Oja), б — Angochitina sp. (D^gv), в — 
Ancyrochitina sp. (S^p); г — колониальная форма Margoehitina margaritana eatenaria Obut (D,) {Обут,

1973)

образуя скопления различной формы (колониальные представители?). При 
классификации хитинозоа учитывают форму и контур поперечного и продоль
ного сечений, скульптуру внешней поверхности, внутреннее строение и т.д.

Ранг и систематическое положение (включая принадлежность к царству) 
хитинозоа неизвестны. Из ископаемых форм они ближе всего акритархам. 
Возможно, это были одноклеточные растения, сходные с водорослями - д и -  
нофлагеллятами, либо одноклеточные животные, подобные ресничным ин
фузориям (тинтиннидам) или саркодовым (вымершим фораминиферам). 
Имеются высказывания о том, что они были многоклеточными животными, 
принадлежащими книдариям (гидроиды), либо представляли собой капсу
лы яиц или экскременты червей и моллюсков — гастропод. Последнюю точ
ку зрения поддерживает большинство исследователей. Так, Р.Козловский 
полагал, что хитинозоа представляет собой часть организма, а не скелет це
лого организма. Наконец, не исключено, что хитинозоа принадлежат к не
известному вымершему типу или классу.

Массовые находки хитинозоа приурочены к платформенным областям. 
Интерпретация образа жизни хитинозоа зависит от точки зрения о система
тическом положении этой группы. Одни считают их бентосными организ
мами, другие относят к планктону или псевдопланктону.

Поздний кембрий?, ордовик — девон. Хитинозоа имеют большое значе
ние для биостратиграфии среднего палеозоя.

ОПРЕДЕЛИТЕЛЬСКИЕ КЛЮЧИ 
В ПАЛЕОНТОЛОГИИ

Систематический состав фоссилий устанавливают с помощью атласов, 
определителей и монографий. В них, как правило, имеются так называемые 
«Определительские ключи» (keys of determination). При определении систе
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матического состава фоссилий обязательно учитывают и палеонтологичес
кие сводки, такие, как Traite de Paleontologie (1952—1953), Treatise on 
Invertebrate Paleontology (1952—2001), Основы палеонтологии (1958—1964), 
a также отдельные статьи, содержащие монографическое описание новых 
групп фоссилий. В сводках и статьях определительские ключи обычно отсут
ствуют.

Определительские ключи являются классификаторами, позволяющими 
находить место объекта в общей системе. Кроме того, классификаторы яв
ляются также методической основой построения общей системы и тем ин
струментом, с помощью которого систему дополняют, уточняют и исправ
ляют. Определительские ключи в палеонтологии служат для установления 
места фоссилий в общей системе органического мира. В биологии и палеон
тологии они построены по принципу противопоставления признаков: теза 
(греч. thesis — положение) и антитеза {antithesis — противоположение). На
пример, теза — «Животные», антитеза — «Растения», далее для группы «Жи
вотные» приводят следующую пару: теза — «Одноклеточные животные», ан
титеза — «Многоклеточные животные» и т.д. в порядке понижения 
значимости признаков.

Определительские ключи в практике биологических исследований по
явились еще во времена Аристотеля (ГѴ в. до н.э.). Тогда они обычно име
ли вид прямоугольных таблрщ, в которых по порядку от общего к частному 
перечисляли признаки, сопровождая их названием группы, ими обладаю
щей (см. табл. 6). Во времена К.Линнея (XVIII в. н.э.) общепринятыми стали 
определительские ключи в виде схем, в которых признаки перечисляли сверху 
вниз по принципу дихотомии, соединяя их соответствующими стрежами и 
указывая название группы.

Начиная с рубежа X V IIl-X IX  вв. появились определительские ключи в 
виде последовательного построчного перечисления признаков. Основных ва
риантов построчных определительских ключей три: шведский (скобочный), се
рийный и английский (ступенчатый). Обычно прежде чем приступить к пост
роению построчного ключа, составляют таблицу диагностических признаков. 
Ниже даны три варианта самих ключей на примере ископаемых раковин фо- 
раминифер. Ключи лучше предварять словарем терминов и рисунками стро
ения раковины.

Ш в ед ск и й  (с к о б о ч н ы й ) клю ч

Шведский ключ является наиболее информативным и легким при опре
делении объекта, так как парные положения (теза и антитеза) находятся ря
дом, друг под другом; они обозначены буквенными индексами «а» и «б». Сле
ва дана сквозная нумерация парных положений. Для каждой тезы и антитезы 
указывают номер следующего пункта. Начиная с пункта 2 в скобках для тезы 
и антитезы указан исходный пункт. Признаки ископаемого объекта анали
зируют до тех пор, пока определение не закончится латинским названием 
группы, которую необходимо определить пользователю. Число парных по
ложений (а значит, число признаков и систематических единіщ разного ран
га) не ограничено. Шведский ключ можно строить для всей группы, посте
пенно переходя от более высокого таксона (например, класса) к более 
низкому, вплоть до вида и подвида. Обычно ключ разбтаю т на' отдельные
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части согласно таксонам. Авторы этого учебника использовали здесь и в пре
дыдущих изданиях шведский ключ (Бондаренко, Михайлова, 1969, 1984).

Шведский ключ для определения родов класса Foraminifera

1 а. Раковина агглютинированная.................................. 2
б. Раковина секреционная............................................. 5

2 (Ia) а. Число камер равно одной........................................... 3
б. Число камер равно двум или больш е...................... 5

3 (2а) а. Форма раковины шарообразная или грушевидная
Род Saccammina

б. Форма раковины ин ая.................................................4
4(36) а ...................................................

б.................................................
5(26)

а.................................................
6 ............................

6(16) а. Раковина известковая..................................................7
б. Раковина протеиновая................................................8

7 (6а) а. Число камер равно одной. Форма раковины шарообразная или гру
шевидная

Род Lagena
б. Число камер больше одной. Форма раковины разнообразная............

8 (66) а. Число камер равно одной. Форма раковины шарообразная или яй
цевидная

Род Allogromia 
б. Число камер больше одной .................................

Се рийный ключ

В серийном ключе, как и в английском (ступенчатом), теза отделена от 
антитезы и удалена от нее на несколько положений. В серийном ключе ис
пользованы только цифры. С сы ж а на антитезу приведена в скобках. Такой 
способ построения препятствует использованию большого количества при
знаков и систематических единиц в одном сводном ключе. Выходом из это
го служит разбивка ключа по рангам систематических единіщ. Отдельный 
ключ имеется для отрядов, затем для семейств и в заключение — для видов и 
подвидов одного рода. Биологи используют преимущественно серийный 
ключ.

Серийный ключ для определения родов класса Foraminifera

1 (7) Раковина агглютинированная
2 (5) Число камер равно одной
3 (4) Форма раковины шарообразная или грушевидная

Род Saccammina
4 (3) Форма раковины иная
5 (2) Число камер равно двум или больше
6 (...)................................................................
7(1) Раковина секреционная
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8(13) Раковина известковая
9 (12) Число камер равно одной
10 (11) Форма раковины шарообразная или грушевидная

Род Lagena
11(10) Форма раковины иная
12 (9) Число камер больше одной
13 (8) Раковина протеішовая
14 (...) Число камер равно одной. Форма раковины шарообразная или яйце
видная

Род Allogromia
15 (14) Число камер больше одной.

А н гл и й ски й  (с т у п е н ч а т ы й )  клю ч

Теза и антитеза удалены друг от друга на несколько положений. Их при
надлежность к одной паре обозначена через одинарный (теза) и удвоенный 
(антитеза) буквенные символы. Перечисление признаков идет последова
тельно друг за другом и тоже через буквенные индексы. Указание на поло
жение исходного блока отсутствует.

Английский ключ для определения родов класса Foramlnifera

А. Раковина агглютинированная.
Б. Число камер равно одной

В. Форма раковины шарообразная ріли грушевидная 
Род Saccammina 

ВВ. Форма раковины иная 
ББ. Число камер равно двум или больше

В............................
BB...................................

AA. Раковина секреционная 
Б. Раковина известковая

В. Число камер равно одной
Г. Форма раковины шарообразная или грушевидная 

Род Lagena 
ГГ. Форма раковины иная 

ВВ. Число камер больше одной 
ББ. Раковина протеиновая

В. Число камер равно одной
Г. Форма раковины шарообразная или яйцевидная 

Род Allogromia 
ГГ. Число камер больше одной.

Среди основных типов ключей в виде прямоугольных таблиц, дихотоми
ческих схем и построчных перечислений признаков имеется много других ва
риантов. Например, создают треугольные, круговые и иллюстрированные 
таблицы, а также сводные ключи перфокартного, компьютерного, номог- 
раммного, политомического и других вариантов (Коробков, 1966, 1978). 
Общим для всех ключей является последовательный анализ признаков, яв
ляющихся диагностическими для того или иного систематического ранга.
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ОСОБЕННОСТИ ИСПОЛЬЗОВАНИЯ 
НОМЕНКЛАТУРЫ В ПАЛЕОНТОЛОГИИ

Международное использование латинских и латинизированных слов для 
обозначения объектов органического мира потребовало разработки свода 
правил и рекомендаций, касающихся образования названий, транслитера
ции, этимологии, определения грамматического рода названий и т,д. Этим 
вопросам посвящены целиком статьи 25—34 главы VII, некоторые статьи в 
других главах, а также приложения B -D  Международного кодекса зоологи
ческой номенклатуры (2000). Достаточно подробно соответствующие правила 
и рекомендации даны в Международном кодексе ботанической номенкла
туры (1980). Аналогичные положения разрабатывают и для бактерий.

Номенклатурой называют совокупность названий, используемых по оп
ределенным правилам (лат. nomenclatura — роспись имен). Специфика ис
копаемых объектов привела к тому, что некоторые правила и процедурные 
приемы используют в палеонтологии чаще или условно по сравнению с бо
таникой и зоологией. Специфика палеонтологических объектов проявля
ется в трех основных аспектах. Во-первых, органический мир геологичес
кого прошлого состоит из множества существ, неизвестных в настоящее 
время (следовательно, им надо дать новые названия). Во-вторых, разные 
формы сохранности (см. с. 59—63) могут принадлежать одному и тому же 
организму, но доказать это, как правило, не удается (следовательно, парал
лельно естественной систематике создаются искусственные). В-третьих, точ
ное определение ископаемого из-за плохой или неполной сохранности либо 
своеобразного строения невозможно (следовательно, используется открытая 
номенклатура).

При образовании нового научного названия автор должен указывать его 
происхождение и смысловое значение, т.е. объяснять его этимологию (греч. 
etymon — истина; logos — понятие, учение). При установлении новой катего
рии автор после его названия обязан дать свою фамилию в латинизирован
ном варианте, а после нее указать, что данная категория новая. Например:

Класс Hydroconozoa Korde, class, поѵ. (classis novum — новый класс).
Отряд Hydroconida Korde, ord. nov. (ordo novum — отряд новый).
Семейство Hydroconidae Korde, fam. nov. (familia nova — семейство новое).
Род Hydroconus Korde, gen. nov. (genus novum — род новый).
Вид Hydroconus mirabilis Korde, sp. nov. (species nova — вид новый).
Трудности возникают при установлении грамматического рода названия, 

особенно при сочетании родового имени с видовым и подвидовым. Грамма
тический род определяется по обычным греческим или латинским словарям, 
если только комиссия по Международному кодексу зоологической номенк
латуры не постановит иначе. Слова латинского и греческого происхождения, 
оканчивающиеся на -Ues, -cola, -rhynchus, обычно мужского рода, оканчива
ющиеся на -thhyris, -opsis, -gaster, -caris, -lepis, -tuba, ortis, -teuthis — женско
го рода, оканчивающиеся на -ceras, -soma, stigma, -stoma, -desma, phragma — 
среднего рода. Однако в любом случае не мешает проверить грамматичес
кий род существительного по латинским и греческим словарям.

По правилам номенклатурного кодекса вид имеет биноменальное назва
ние (например, Ampullina patuld), а подвид — триноменальное (например,
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HeIioIiies роюзиз minimus). Видовые и  подвидовые названия должны быть грам
матически согласованы с родовыми. В конкретных примерах название 
«patula» согласовано с названием «АтриІІіпа» женского рода, а название 
«porosus minimus» — с «Heliolites» мужского рода.

Искусственные систематики для отдельных частей организмов и продук
тов (следов) их жизнедеятельности строят по иерархическому признаку, но 
группировки определенного ранга называют паратаксонами, а не таксона
ми. Вместо таксонов — вид, род, семейство, отряд ит.д. естественной систе
матики используют любые другие, например: субтурма, турма, антетурма и 
др.

В открытой номенклатуре для палеонтологических объектов использу
ют следующие условные обозначения:
• incertus — неизвестный, употребляется для категории начиная с семей

ства и выше; например, Spiriferida incertae familiae означает, что данный 
экземпляр относится к отряду Spiriferida, но семейство неизвестно (на 
ранг отряда указывает окончание -irfa);

• incertae sedis — неопределенное место; используется, когда экземпляр 
имеет своеобразное строение или очень плохую сохранность, не позво
ляющие отнести его ни к одному из известных отрядов, классов, типов;

• sp. (species) — экземпляр не определен до вида вследствие каких-то об
стоятельств; например, HeIioIites sp. означает, что экземпляр относится 
к роду HeIioIites, но вид не определен из-за недостатка литературы или 
дефицита времени;

• sp. indet. (species indeterminate) — экземпляр невозможно определить до 
вида; например, Strophpmena sp. indet. означает, что экземпляр относит
ся к роду Strophomena, но вид невозможно определить из-за плохой со
хранности;

• exgr. (ех grege) — из стада; например, Globigerina ех gr. G. buUoides озна
чает, что данный экземпляр принадлежит к роду Globigerina и относится 
к группе вида Globigerina bulloides)

• Cf. (conformis) — похожий, сходный с каким-нибудь видом; например, 
Lytocerascf. L. pos0mbriatum\

• aff. (affinis) — родственный какому-нибудь ввду; например. Nautilus aff. 
N. pompiliusr,

• s.l. (sensu lata, sensu latiore) — в іішроком смысле, в широчайшем смысле; 
например, SpirifersX.

• s.str. (sensu stricto, sensu strictiore) — в узком, строгом смысле, в очень 
узком смысле; например, HeIiolites s.str.

• subsp. (subspecies) — подвид, используется как таксономическая категория, 
когда вид подразделяется на подвиды;

• ѵаг. (yarietas) — разновидность, категория ниже подвида (не рекоменду
ют использовать в качестве таксономической категории).

Заклю чительны е за д а н и я  по с и а е м е  орган ического  м и р а

Задание 1. Проанализируйте двадцатидвухцарственную систему органи
ческого мира (см. рис. 29). Представьте ее в виде сравнительной таблицы со
отношения с пятицарственной системой согласно табл. 32. Дайте перевод 
(этимологию) названий царств в пятицарственной системе.
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Таблица 32
Соотношение двадцатидвухцарственной и пятицарственной систем 

органического мира

Двадцатидвухцарственная
система

Пятицарственная
система Этимология

1. Царство Methanobacteriobionta
2. Царстао HalobacteriobIonta
3. Царство Thermoacidcbaeteriobicnta
 4  
 5 

>- 1. Царство Bacteria
греч. bacterion ■ 

палочка

Задание 2. На рис. 29 контур большинства царств показан волнисто
складчатой линией. Каждая «складка» соответствует типу. Перечислите тшіы, 
входящие в царство Metazoa и в царство CMorobionta.

Задание 3. Среди типов трехслойных животных встречаются два ос
новных способа закладки мезодермы и развития рта (см. рис. 129). Эти 
четыре основные особенности закодированы буквенными индексами: А, 
Б, В, Г (схема 26).

1. Составьте четыре комбинации известных вариантов.
2. Укажите варианты, действительно существующие.
3. Впишите в.каждый из выбранных вариантов соответствующие типы 

животного мира. Отразите полученные данные на родословном древе живот
ного царства (рис. 84).

Схема 26

Пути возникновения трехслойных животных

А Б

Энтероцельный способ Телобластический способ
закладки мезодермы закладки мезодермы

В Г

Первичноротые Вторичноротые

Задание 4. Составьте девять комбинаций теоретически возможных вари
антов происхождения классов Hydrozoa (H), Scyphozoa (S) и Anthozoa (А). 
Приведите доказательства в пользу варианта, принятого в учебнике.

Задание 5. Даны кольчатые черви, членистоногие и моллюски. Укажите 
признаки, общие с предковой группой, и признаки вновь появившиеся.

Задание 6 . Даны подклассы Nautiloidea, Ammonoidea, Bactritoidea и 
Belemnoidea (отряд Belemnitida). Используя сравнительно-морфологический 
анализ формы раковины, положения сифона и строения перегородочной ли
нии и данные по геохронологигческому распространению груіт, выберите из 
предложенных подклассов предковую форму и ее возможных потомков.

Задание 7. Перечислите диагностические признаки царства животных. 
На чем основано обособление подцарства Protozoa от подцарства Metazoa?
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На чем основано обособление тапов Porifera (Spongiata) и Archaeocyathi от ос
тальных типов многоклеточных? На чем основано обособление типа Cnidaria 
от остальных типов многоклеточных? На чем основано деление трехслойных 
животных на две группы?

Задание 8 . Перечислите диагностические признаки подцарства Protozoa. 
На чем основано деление простейших на типы? На чем основано деление 
типа Sarcodina на классы? На чем основано деление класса фораминифер на 
отряды?

Задание 9. Тип Porifera (Spongiata). Перечислите диагностические при
знаки. Назовите принципы классификации порифер на классы и подклас
сы. На чем основано вьщеление Sphinctozoa в самостоятельный класс?

Задание 10. Перечислите диагностические признаки типа Archaeocyathi. 
На чем основано разделение типа Archaeoeyathi на классы? На чем основано 
разделение правильных археоциат на отряды? На чем основано разделение 
неправильных археоциат на отряды?

Задание 11. Перечислите диагностические признаки типа Cnidaria. На 
чем основано деление этого типа на классы? На чем основано деление клас
са Anthozoa на подклассы?

Задание 12. Перечислите диагностические признаки типа Arthropoda. На 
чем основано деление членистоногих на подтипы? На чем основано деле
ние класса Trilobita на подклассы?

Задание 13. Перечислите диагностические признаки типа MoUusca. На 
чем основано деление типа моллюсков на классы? На чем основано деление 
класса гастропод на подклассы? На чем основано деление класса двуство- 
рок на отряды? Какие дополнительные названия известны для класса дву- 
створок и на каких признаках они основаны? На чем основано деление го
ловоногих моллюсков на подклассы? На чем основано деление аммоноидей 
на отряды?

Задание 14. Перечислите диагностические признаки типа Bryozoa. На чем 
основано вьщеление отрядов мшанок в классе Gymnolaemata?

Задание 15. Перечислите диагностические признаки типа Brachiopoda. На 
чем основано деление брахиопод на классы? На чем основано делеіше зам
ковых брахиопод на отряды?

Задание 16. Перечислите диагностические признаки типа Echinodermata. 
На чем основано деление типа иглокожих на подтипы и классы? На чем ос
новано деление морских пузырей на подклассы? На чем основано деление 
морских ежей на отряды и искусственные группы (древние и новые ежи, пра
вильные и неправильные ежи и т.д.)?

Задание 17. Перечислите диагностические признаки типа Hemichordata. 
На чем основано отнесение класса Graptolithina к полухордовым? На чем ос
новано разделение класса GraptoUthina на подклассы?

Задание 18. На рис. 115 показано продольное и поперечное сечения гу
бок с ирригационной системой асконоидного, сиконоидного и лейконоид- 
ного типов. Укажите, какую функцию вьшолняет центральная полость в пер
вом, во втором и третьем вариантах. Предложите термин исходя из функции 
центральной полости.

Задание 19. Составьте три варианта ключа для ископаемых форм, кото
рые вы изучаете. Пояснения см. на стр. 510—513.

Задание 20. Некоторые родовые названия беспозвоночных имеют окон
чания: -phyUum, -ceras, -graptus, -рога, -cyathus, -Utes, -teuthis, -aspis, -thyris,
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Таблица 33
Основные геологические и биотические события докембрия

(Бурзии, 2003)

Млн
лет

назад

Геохронологи
ческая шкала Ваяснейшие геологические и биотичесюіе события

І.

500

Кайнозой
Мезозой

Палеозой

Вымирание динозавров, формирование современного животного мира 
Формирование сложного сообщества наземных организмов 
Развитие наземных позвоночных
Начало формирования наземной высшей растительности
Появление позвоночных животных
Скелетные организмы, радиация беспозвоночных

1.000

1.500

Венд

t

Эдиакарская фауна примитивных осмотрофных животных 
Расцвет докембрнйского крупномерного фитопланктона и его вымирание 
Наибольшее разнообразие прокариотических мнкрофосснлий 
Древнейшие червеобразные организмы
Широков развитие планктонных и бентосных эукариотных микроорганизмов

Древнейшие фитопланктонные эукариоты

Химеризация, возрастание размеров клеток коккондных и нитчатых форм 
Скользящее движение, нанноциты, субмакроскопические нитчатые формы 
Древнейшие микрофоссилии с акинетами — специализация для азотфиксации 
Начало формирования осадочных чехлов на континентальных платформах

2.000

2.500

Микробиоты Белчерского типа — осциліюториевые и энтофнзалисовые 
«Кислородная революция» 1,9-2,2 млрд лет, увеличение содержания кисло

рода в атмосфере от менее 0,1% до более 10% от современного его содержа
ния, завершение ухода основных масс железа из коры в недра Земли 

Гуронская ледниковая эпоха
Крупнейшие местонахождения железорудных формаций — джеспилиты 
Первая большая трансгрессия океана на контииенти

3.000

1

3.500

Хемофоссилии фитан и пристан, производные хлорофилла 
Микрофоссилии, морфологически аналогичные цианобактериям

Древнейшие микрофоссилии, похожие на циантабакт^>ии 
Предполагаемое время закрытия водами Срединно-океанических хребтов

Древнейшие строматолиты и микрофоссилии

Древнейшие железорудные формации
3,8 млрд лет — древнейшие осадочные породы Земли, водные бассейны

4.000

4.500

Isb
(¾

3,9—4,1 млрд лет — возраст самых больших метеоритных кратеров на луне, 
время бомбардировки крупнейшими астероидами внутренних планет

4,2 млрд лет — возраст древнейших минералов, цирконов, найденных на Зем
ле (Австралия), достоверная вулканическая активность.

4,5—4,6 млрд лет — возраст метеоритов и древнейших пород Луны, время 
формирования планет Солнечной системы
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-crinus, -crinites, -aster, -stroma. Дайте перевод этих окончаний, приведите 
конкретные родовые названия с такими окончаниями. Укажите, для каких 
животных (тип, класс) приняты эти окончания.

Задание 21. Некоторые надродовые названия имеют окончания: -poda, - 
donta, -stroma, -cyathida. Дайте перевод этих окончаний, приведите конкрет
ные надродовые названия с такими окончаниями, указав принадлежность 
к определенному типу.

Задание 22. Даны следующие названия; Spongiata, Віѵаіѵіа, Cnidaria, 
Pelecypoda, HexactineШda, Porifera, Loricata, Coelenterata, Acephala, Triaxonida, 
Lamellibranchiata, Polyplaeophora. Укажите, какие названия и в пределах ка
ких такеономичееких категорий являются синонимами.

Задание 23. Что означают следующие сокращения; aff., cf., ex gr., sp., 
sp.indet., sp.nov., gen.nov., fam.nov., class.nov., incertae ord., s.lato, s.stricto, subsp., 
var.? Дайте полное написание этих символов и их перевод. Укажите, в каких 
случаях используют эти символы, и приведите примеры, взяв в качестве та
ковых конкретные изученные таксоны. Пояснение см. на стр. 514—515.

Задание 24. Анализ образца. Дан образец с ископаемыми. Опишите его 
по следующему плану.

1. Название породы (известняк, песчаник и т.д.).
2. Краткая литологическая характеристика; а) состав породы, цвет, б) раз

мер зерен, в) включения.
3. Палеонтологическая характеристика; а) назовите группы, представлен

ные в породе (тип, класс, отряд, род); б) время существования этих таксонов.
4. Тип сохранности ископаемых организмов; а) скелет (полная или ча

стичная сохранность; обе створки, одна и т.д.); б) адра, отпечатки; в) со
хранность первоначального состава скелета (полная, частичная перекрис
таллизация и т.д.); г) прижизненное захоронение или нет (степень 
окатанности, расчлененность скелета, расположение в породе).

5. Экологическая характеристика; а) глубина бассейна (литораль, субли
тораль, эпибатиаль, батиаль, абиссаль); б) придонные течения, волнения; 
в) солёность (нормальная, пониженная и т.д.).

6 . Заключение о геологическом возрасте образца.



ОРГАНИЧЕСКИЙ МИР ПРОШЛОГО

Существует образное выражение, что современный органический мир 
представляет собой «вершки корешков» далекого и близкого геологического 
прошлого. Чем ближе в геологическом времени эти «верішси» к «корешкам», 
тем больше между ними сходства как по морфологии, так и по среде обита
ния, и наоборот.

ОСНОВНЫЕ БИОТИЧЕСКИЕ СОБЫТИЯ

Под биотическими событиями понимают значительные преобразования, 
зафиксированные в истории развития жизни. В такие события вовлекаются 
внушительные массы организмов на огромных, почти всеглобальных про
странствах. К биотическим событиям относят: а) возникновение жизни, б) 
массовые появления и в) массовые вымирания организмов крупного таксо
номического ранга. Биотические события тесно связаны с геологическими 
(см. табл. 33).

Возникновение жизни. Жизнь — это «активное, идущее с затратой полу
ченной извне энергии поддержание и самовоспроизведение спещіфической 
структуры» (Биологический энциклопедический словарь, 1989). Проблемы 
возникновения жизни изучают многие научные дисщ тлины: биохимия, мо
лекулярная биология, микробиология, органическая химия, геохимия ит.д. 
Недавно в углистых хондритах метеоритов обнаружены бактериоподобные 
образования. В палеонтологической летописи Земли сведения о первой жиз
ни представлены органическими молекулами (хемофоссилии) и микроско
пическими тельцами различного облика (эуфоссилии). Самые древние на
ходки тех и других носят дискуссионный характер: эуфоссилии или 
псевдофоссилии (см. с. 91,162; рис. 33). Так, утверждение о находке микро- 
скопичесюте дрожжевидных образований в Гренландии на рубеже 3,8 млрд 
лет, названных исуасферами (Isuasphaera), подвергается сомнению. Исуас- 
феры, возможно, являлись газожидкостными пузырьками. Находки сфери
ческих и эллиптических микроскопических телец на рубеже 3,8 млрд лет, воз
можно, уже относятся к биологическим объектам. Из пород этого возраста 
выделены углеводороды, имеющие смешанное, абиогенное и биогенное, 
происхождение. Находки биохимических и морфологических фоссилий на
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рубеже 3 ,5-3 ,2  (группа Онвервахтидр.), 3,1 (сланцы Фиг-Три), 2,7 млрд лет 
(сланцы Соуден) считают биогенными. В графитовых сланцах археозоя Ат- 
дабанского массива обнаружены, вероятно, самые древние остатки жизни 
преимущественно бактериального уровня.

Таким образом, на данный момент палеонтологические данные указы
вают, что жизнь возникла около 3,8 млрд лет назад. Начиная с этого рубежа 
химическая эволюция дала начало биологической. Предполагают, что на ста
дии химической эволюции органические соединения имели равное количе
ство левых и правых изомеров, т.е. обладали зеркальной симметрией. Пос
ледующее нарушение зеркальной симметрии привело к исчезновению 
«правых» аминокислот и «левых» сахаров. Нарушение симметрии, как пола
гают, явилось толчком перехода хемомолекул в биомолекулы. Причина на
рушения симметрии неясна. Ее искажение объясняют внутренней или 
внешней причиной или их сочетанием. Внутренняя причина связана с не
устойчивостью зеркальной симметрии, приводящей к «левым» и «правым» 
отклонениям (сравнить с изменчивостью). Появившиеся отклонения со
храняются и закрепляются (сравнить с наследственностью и естественным 
отбором). Внешние причины изменения симметрии видят в катастрофичес
ком срыве с Земли первичной атмосферы, в шквальной метеоритной бом
бардировке и т.д.

Первыми «созданиями» химико-биологической эволюции были хемо
синтезирующие бактерии анаэробного варианта, способные жить в бескис
лородной среде. В качестве окислителей служили неорганические вещества, 
такие, как углекислый газ, соединения серы, нитраты и др., реже — органи
ческие вещества хемогенного, а затем и биогенного происхождения.

Массовые появления. В палеонтологической летописи к впечатляющим 
массовым появлениям жизни можно отнести много событий. Из них укажем 
следующие, отметив начало появления (рис. 327):
• 3 ,8 -3 ,5  млрд лет (AR,). Возникновение жизни. Появление бактерий и 
цианобионтов. Литосфера начинает обогащаться породами биогенного про
исхождения (графиты, шунгиты).
• 3,2 млрд лет (AR^). Массовое развитие цианобионтов. Литосфера при
обретает биогенные карбонатные толщи, названные строматолитовыми. Ат
мосфера начинает обогащаться молекулярным кислородом, выделяемым ци- 
анобионтами при фотосинтезе.
• 1,8— 1,7 млрд лет (PR/PR^). Появление аэробных бактерий, низших во
дорослей, животных и грибов.
• 1,0-0,7 млрд лет (РЦ—V). Появление достоверных многоклеточных во
дорослей и бесскелетных беспозвоночных, представленных книдариями, чер
вями, членистоногими, (?)иглокожими и другими группами.
• 570—530 млн лет (6 ,). Массовое появление минеральных скелетов в цар
стве Животные почти у всех известных типов.
• 415 млн лет (S  ̂/D ,). Массовое появление наземной растительности.
• 360 млн лет (D—С). Массовое появление первых наземных беспозвоноч
ных (насекомые, паукообразные) и позвоночных (земноводные, рептилии).
• 60 млн лет (MZ/KZ). Массовое появление покрытосеменных растений 
и млекопитающих.
• 2,8 млн лет (N^). Появление человека.
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Рис. 327. Развитие жизни на Земле

Массовое по5Юление новых форм, как и вымирание, шло ступенчато, с 
различной скоростью (рис. 328). По меркам геологического времени боль
шинство биотических событий происходило довольно быстро. Быстрый про
цесс возникновения новых органических форм иногда называют анаст ро^й  
(греч. a m  — вверх, высшая степень; strophe — кружение, оборот).

Вымирание организмов. Палеонтологическая летопись сввдетельствует, 
что в пределах какого-то времени любая филогенетическая веточка исчеза
ет. Вымирание происходит не только когда изменяются условия обитания.
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Рис. 328. Изменение числа 
семейств морских беспозво
ночных в фанерозое (Raup, 

Sepkosky, 1982)

но и при довольно ста
бильном режиме Земли.
Исчезновение групп фик
сируется по трем основ
ным сценариям. В одном 
случае выпадение пре
жней группы связано с ее 
эволюционными преоб
разованиями в последующие группы потомков. Здесь происходит переход од
них групп организмов в другие. Во втором случае прекращение существова
ния связано собственно с вымиранием. Третий путь представляет сочетание 
первых двух: какое-то время идет преобразование, а затем группа вымирает. 
Конечный результат всех трех направлений совпадает — прежняя группа ис
чезает. Вымирание, как и появление новых групп, идет разными темпами. 
Кроме того, этот процесс осложняется периодами расцвета, угасания груп
пы и перестройками среды. Продолжительность существования группы за
висит и от таксономического ранга. Наибольщую продолжительность име
ют наццарства и царства (3,8 и 1,7 млрд лет), наименьшую — виды и подвиды 
(от 0,5 до 20 млн лет).

В палеонтологической летописи наблюдается много рубежей массового 
вымирания. Вымирания по масштабу и выражению не одинаковы. В одном 
случае вымирают виды, в другом — роды, семейства, отряды. В фанерозое 
наиболее заметные массовые вымирания произошли в течение среднего—по
зднего кембрия, на границе ордовика—силура, силура—девона, девона—кар
бона, перми—триаса, триаса—юры, мела-палеогена (рис. 328). Массовые вы
мирания происходят ступенчато в интервале от нескольких до 10—3 5 млн лет. 
При большой скорости вымирания ступенчатость в масштабе всего геологи
ческого времени смотрится как почти «мгновенное» скачкообразное изме
нение. Такие вымирания относят к разряду внезапных бедствий, т.е. к ка
тастрофам (греч. kata — вниз; strophe — кружение, оборот).

Вымирания связаны с двумя причинами: внутренней (морфофизиоло
гическое состояние) и внешней (абиотическая и биотическая среда обита
ния). Обе пррічины действуют одновременно, но внешняя, особенно абио
тическая, проявляется ярче и поэтому ее часто принимают за единственную. 
Среди внутренних причин вымирания называют: исчерпание жизненного 
запаса сил («старение» и «смерть» по аналогии с индивидуальной жизнью); 
сокращение диапазона изменчивости; понижение качества полового и бес
полого размножения; специализацию. Отсюда проистекает невозможность 
приспособления к изменяющимся условиям жизни. Среди внешних факто
ров вымирания рассматривают: изменение соотношения море—суша, выз
ванное сменой глобального тектонического режима; усиление вулканичес
кой деятельности и землетрясений; изменение расположения климатических 
поясов; глобальные колебания уровня океанов; изменение состава атмосфе
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ры; разрьш пищевых связей и качество пищи; повышение радиоактивности 
за счет мрпрации из недр Земли; космические причины (взрьш сверхновой звез
ды, столкновение с астероидом, метеоритная бомбардировка).

Привлечение космических причин для объяснения вымираний наибо
лее популярно. В середине XX в. массовые вымирания связывали с гипоте
зой периодических взрывов сверхновых звезд, вызьшающих усиление ради
ации, что влекло за собой мутационный взрыв и гибель большинства 
организмов. В последней четверти XX в. стали разрабатывать гипотезу ме
теоритной бомбардировки и периодріческих столкновений с астероидами, 
обогащенными иридием. В соответствии с этой гипотезой столкновения вы
зывают выброс огромного количества пыли в стратосферу, что на какое-то 
время задерживает доступ солнечного света на Землю. Такое объяснение ка
залось особенно привлекательным для массовых вымираний на рубеже ме
зозоя-кайнозоя. Действительно, на этой границе во многих местах обнару
жены отложения, обогащенные иридием (Испания, Канада, Австралия, 
Мексика, Южная Америка, Казахстан). В то же время в Крыму и других ре
гионах обогащение иридием на данном уровне не наблюдается. Кроме того, 
фактическое вымирание динозавров и головоногих началось задолго до 
предполагаемого столкновения с «иридиевыми» астероидами. Более того, 
уменьшение солнечного света на границе мезозоя—кайнозоя должно было 
привести к массовой гибели наземных растений. В действительности про
слеживается обратная картина — массовое развитие растений, особенно по
крытосеменных.

Скорее всего, для объяснения катастрофических вымираний на разных 
рубежах фанерозоя не обязательно прибегать к экзотическим причинам. Вы
мирания хорошо объясняются сочетанием двух довольно простых причин: 
внутренней и внешней. Внутренняя причина связана с морфофизиологичес- 
ким состоянием организмов, их эволюционнным уровнем развития и эко- 
системными отношениями. Внешняя причина связана с изменением физи
когеографических характеристик окружающей среды, влияющих на 
экосистемные отношения и т.д., что приводит к общей дестабилизации. На 
основе геологической информации дестабилизация особенно четко фикси
руется в изменении палеогеографической ситуации, когда планетарная 
трансгрессия сменяется регрессией. С ними связаны изменения уровня оке
ана и климата, когда общепланетарный морской климат сменяется арид
ным. В морских сообществах глобальные регрессии сопровождались мас
совым вымиранием одних организмов и сохранением небольшого числа 
других. Последующая трансгрессия, приводившая к расширению аквато
рий и возникновению разнообразных экологических ниш, вызывала мас
совое появление новых морских форм. В наземных растительных сообще
ствах трансгрессия, наоборот, приводила к массовому вымиранию 
растений. Во время последующей регрессии начиналось формирование но
вой растительности благодаря расширению территорий и возникновению 
на суше разнообразных экологических ниш. Колебательный трансгрессив
но-регрессивный процесс действовал на морские и наземные биоты по 
принципу качелей. Ярким примером служит отрезок времени от 286 до 
213 млн лет назад. Массовое вымирание морской биоты произошло на гра
нице пермского—триасового времени, когда палеозой сменился мезозоем 
(около 250 млн лет назад), что совпало с регрессией. Массовое вымирание
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растительной биоты наступило в середине триаса, когда палеофит сменился 
мезофитом (около 230 млн лет назад), что совпало с началом новой транс
грессии.

ОРГАНИЧЕСКИЙ МИР ДО ФАНЕРОЗОЯ. 
СТАНОВЛЕНИЕ ПЯТИ ЦАРСТВ

Возраст нашей планеты оценивают примерно в 4 ,5 -4 ,6  млрд лет. Наи
более ранние этапы зарождения, становления и развития Земли как одной 
из планет Солнечной системы относятся к области планетологии. От момента 
аккреции Земли и до окончания интенсивной метеоритной бомбардировки 
(до 4—3,8 млрд лет) вьщеляется наиболее древнее геохронологическое под
разделение — катархей. Взгляды о наличіш или отсутствии жизни в это вре
мя наиболее туманны, противоречивы и дискуссионны.

Формирование биосферы началось с вирусоподобных образований (?) и 
бактерий, не имеющих хроматофор. Проблематичные находки бактерий 
встречены на уровне 3,8 млрд лет, а достоверные происходят из кремнистых 
пород, возраст которых оценивают в 3,5 млрд лет. Цианобионты, или циа
нобактерии с хроматофорами, появились несколько позже бактерий. Таким 
образом, история органического мира насчитывает около 3,8 млрд лет.
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Рис. 329. Органикостенные микрофоссилии рифея 
и венда Восточной Сибири {Вейс, 1993)
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Органический мир дофанерозойского (докембрийского) времени (про
должительность свыше 3,8 млрд лет) долгое время оставался неизвестным, 
что объясняется несколькими причинами. Во-первых, макроорганизмы не 
имели скелетов, а их отпечатки, ядра, следы и продукты жизнедеятельности 
не привлекали должного внимания. Во-вторых, для изучения микро- и на- 
нофоссилий не были разработаны методики их извлечения из породы, а также 
не существовало методик определения биогенного происхождения ископа
емого материала. В-третьих, отсутствовали соответствующие «приборы раз
глядывания» (электронные микроскопы). В-четвертых, считали, 'гго место
рождения серы, железа, марганца и т.д. являются по происхождению только 
хемогенными; роль микроорганизмов в их накоплении отрицали «іп toto». 
В-пятых, поиски дофанерозойских фоссилий затрудняет высокий метамор
физм пород, которым, как правило, обладают докембрийские породы. Дан
ные о дофанерозойской жизни поэтому стали стремительно накапливаться
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начиная только с середины XX в. Из прежде «немых» докембрийских толщ 
были выделены органические оболочки различной морфологии и размернос
ти (рис. 329), открыты органические молекулы биогенного происхождения, 
определены соотношения изотопов углерода ‘̂ С и , позволяющие оцени
вать наличие и масштаб проявления жизни.

Развитие органического мира после открытия докембрийской жизни стали 
рассматривать уже не только с точки зрения этапов (пройденный путь, интер
вал) и все больше фиксировали временные уровни (рубежи) первого появле
ния различных форм и проявлений жизни (рис. 330). Было замечено, что раз
витие новых форм, особенно массовое, не только увеличивало 
биоразнообразие Земли, но изменяло и среду обитания. Таким образом, но
вые формы жизни становились одним из факторов и движущей силой разви
тия биосферы, изменяющей лик Земли.

Главные абиотические и биотические события эволюции Земли и ее био
сферы освещены во многих работах. В последнее время особенное внима
ние уделяется докембрию, включая вендский период (Earth’s Earliest 
Biosphaere, 1983; Вендский период, 1985).

ЦАРСТВО БАКТЕРИИ. 
REGNUM BACTERIA

Бактерии, простейшие прокариотные организмы, существуют в форме 
клетки, у которой отсутствует оформленное ядро и хроматофоры-пигменты 
(см. с. 90). Еще проще устроены вирусы — сборная группа неклеточных форм 
жизни, паразитически существующих внутри клеток всех известных царств 
(? первые доклеточные «существа» — вирионы или ? специализированные 
вторично — упрощенные бактерии). В ископаемом состоянии вирусы пока 
не обнаружены, а бактерии открыты во всех осадочных породах, достоверно 
начиная с рубежа 3 ,5-3 ,2  млрд лет.

Более древние проявления жизни, вероятно также бактериального про
исхождения , зафиксированы на рубеже катархея и археозоя 3,8 млрд лет тому 
назад. Доказательством служит ионное микрозондирование включений гра
фита в зернах апатита гнейсового комплекса юго-западной Гренландии, по
казавшее, что соотношение изотопов на рубеже 3,85 млрд лет назад 
указывает на биогенное происхождение углерода (Hayes, 1996). Эти выводы 
были подтверждены ионным микрозондированием графитовых зерен в сло
истых железорудных свитах на западе Гренландии, возраст которых более 
3,86 млрд лет (Mojzsis, Arrhenius, McKeegan et al., 1996).

От бактерий кроме следов активной жизни (органические молекулы, изо - 
топы углерода) и продуктов жизнедеятельности (месторождения серы, же
леза, фосфора, нефти, газа и  т.д.) сохраняются микроскопические тельца и 
оболочки различного состава и морфологического облика: шарики, палоч
ки, ниточки, трубочки, спиральки и Т.Д., нередко образующие скопления (ко
лонии?). Принадлежность таких микроскопических телец к бактериям не 
всегда однозначна, возможно, некоторые из них относятся к другим одно
клеточным организмам.

Современные бактерии существуют в самых разнообразных средах. Они 
обнаружены практически всюду — от стратосферы до максимальных глубин 
океана, в почвах, горных породах на глубинах до 5 км при температуре 75'С,
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в метеоритах, гидротермальных источниках, глубоководье океанов в зоне «ку
рильщиков» (денсали) при температуре более 100"С, рассолах высокой кон
центрации, анаэробных и аэробных условиях. Аналогичные условия обита
ния были присущи и ископаемым бактериям. Первые бактерии были 
анаэробными хемосинтезирующими организмами. Они использовали в ка
честве окислителей углекислый газ, нитраты, соединения серы, железа, мар
ганца и других элементов, реже — органические вещества хемогенного, а за
тем и биогенного происхождения. Бактерии, отличающиеся разными 
процессами жизнедеятельности, появились в истории Зекпи, вероятно, не
зависимо друг от друга. Трудно представить монофилетическое происхож
дение бактерий от единого предка: например, возникновение железобакте
рий от серных или нитрифицирующих и наоборот.

Ріасцвет тех или иных групп бактерий в геологическом прошлом хорошо 
фиксируется благодаря накоплению продуктов их жизнедеятельности. Глав
ные формации полосчатого железняка бактериального генезиса приуроче
ны к началу археозоя (более 3,86 млрд лет назад) и раннему протерозою (3,4 
млрд лет, джеспилиты). Тесно связаны с бактериями и пластовые железис
тые руды фанерозоя, но они имеют иные текстурные и структурные особен
ности (оолитовые руды), а значит, сформировались в других условиях. Об
разование фосфоритовых и сульфатных руд бактериального происхождения 
началось где-то в середине протерозоя, т.е. позднее джеспилитов. Фосфо
ритовые и сульфатные руды особенно характерны для палеозоя и мезозоя.

ЦАРСТВО ЦИАНОБИОНТЫ. 
REGNUM  CYANOBIONTA

Цианобионты (синонимы — цианобактерии, цианофиты, синезеленые 
водоросли, цианеи), также прокариотные организмы, имеют в отличие от 
бактерий мембранные структуры и хроматофоры — пигменты (хлорофилл а, 
каротиноиды, фикобилипротеиды). Цианобионты морфологически однооб
разны и имеют преимущественно нитевидную или шаровидную форму (см. 
с. 94). Известковые продукты жизнедеятельности ископаемых цианобионтов, 
напротив, морфологически разнообразны. Они подразделяются на три основ
ные группы с различными переходами между ними: строматолиты (пластовые, 
столбчатые и желваково-столбчатые образования), онколиты (округлые) и ка- 
таграфии (сложные узорчатые).

Исследования современных строматолитов показали, что они являются 
результатом взаимодействия не только цианобионтов, но и бактерий на уров
не симбиоза, а может быть, и симбиогенеза. Многие современные цианоби
онты используют в своем обмене веществ атмосферный азот, что усиливает 
их жизнестойкость и независимость от непосредственного места обитания, 
что, вероятно, имело место и в прошлом.

Строматолиты, онколиты и катаграфии представляют собой сложные 
биогенно-седиментационные образования, у которых биогенное накопление 
кальцита сочетается с седиментационным, недаром долгое время стромато
литы считали седиментационными образованиями. Только исследования со
временных цианобионтов и находки в строматолитах нитчатых оболочек 
окончательно доказали их биогенное происхождение.

Первое появление цианобионтов (строматолитов) зафиксировано на ру
беже 3,5—3,2 млрд лет назад (ранний археозой). Благодаря цианобионтам на-
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Рис. 331. Геохронологическое распространение основных рифостроителей 
и оріаі{огеііных сооружений {^Кузнецов, 1986, с упрощением)

чалось интенсивное накопление биогенного молекулярного кислорода, при
ведшее к очередному принципиальному изменению «лика» Земли. Расцвет 
строматолитов приурочен к протерозою, о чем свидетельствуют разнообраз
ные известковые строматолитовые толщи, нередко слагающие рифовые ком
плексы мощностью до 100—1000 м. Максимумы разнообразия строматоли
тов отмечены в раннем—среднем протерозое (2 ,3 -2 ,0  млрд лет назад) и 
позднем протерозое (рифей, 1,7—1,0 млрд лет назад). Вфанерозое рольциа- 
нобионтов в образовании известковых толщ резко сокращается (рис. 331).

Диапазон обитания современных цианобионтов указьшает на то, что и в 
дофанерозойское время они могли существовать во влагоемких условиях 
суши, а также при различных загрязнениях и резких колебаниях физико-хи
мических факторов. Современные цианобионты выдерживают температуры 
от ледниковой (-83° С) до почти кипящей в горячих источниках; химичес
ким состав йоды — от пресных, солоноватоводных и нормально-морских до 
засоленных, обогащенных нитратами и сульфатами.
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ЦАРСТВО ГРИБЫ.
REGNUM FUNGI

Грибы — сборная группа эукариотных организмов, возникшая от разных 
предков амёбовидного облика, не имевших хроматофор. Палеонтологрічес- 
кая летопись грибов скудна и противоречива. Достоверные остатки грибов, 
принадлежащих к хитридиомицентам и актиномицентам, известны из вен
да (Бурзин, 1998). Дискусионные находки указаны с рубежа 3,8 и 2,2 млрд 
лет назад. Из пород формации Isua Гренландии (возраст 3,8 млрд лет, ран
ний археозой) были описаны внешне похожие на дрожжевые грибки округ
лые образования под родовым названием Isuasphaera. Из пород возраста 
2,2  млрд лет (ранний протерозой) описаны споры (конидии) грибов.

ЦАРСТВО ЖИВОТНЫЕ.
REGNUM  ZO A (AN IM ALIA)

В докембрийской летописи на присутствие животных указывают пелле- 
ты — «фекалии» беспозвоночных (2,0  млрд лет, ранний протерозой), следы 
ползания (1,7 млрд лет, граница позднего протерозоя — раннего рифея), хи- 
тиноидные трубочки Sabellitidae (0,85—0,57 млрд лет, средний рифей — венд) 
и многочисленные отпечатки крупных многоклеточных животных, отдапен- 
HO похожих на книдарий, червей, членистоногих и хордовых, существовав
ших в вендском периоде (см. рис. 327, 330, 333).

ПолухорЭовые 
Имокожие 
Брахиоподы 

Мшанки

Простейшие
Губии и археоциаты 

Книбарии и 
гребневики 

Черви

Рис. 332. Относительное количество известных современных 
и вымерших (показаны крапом) видов животных
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Вендский, или эдиакарский, период (венды, венеды — название древнего 
славянского племени, населявшего север и запад России) традиционно отно
сят к дофанерозою. Органический мир вендского периода (начало около 670— 
650 млн, конец 570—530 млн лет назад), предваряющего кембрийский пери
од, прежде всего характеризуется планетарным распространением 
специфических многоклеточных (см. рис. 10, 333). У вендских многоклеточ
ных; 1) не было минерального скелета (они сохранились только в виде отпе
чатков); 2)мягкоетело было плоским и тонким (например, придлине420 мм 
толщина около 3 мм); 3) тело было преимущественно сегментированным «чер
веподобным» либо круглым «медузоподобным». Вендские многоклеточные 
представлены более чем 100 родами (Глесснер, 1963; Вендская система, 1985; 
Федонкин, 1987; Соколов, 1997/1998; Малаховская, Иванцов, 2003, и многие 
другие). Систематическое положение и образ жизни вендских многоклеточ
ных — предмет оживленных дискуссий.

Начиная с кембрия расшифровка истории развития животных вызывает 
меньше трудностей благодаря появлению минеральных скелетов или их фраг
ментов почти у всех типов животных.

ЦАРСТВО РАСТЕНИЯ. 
REGNUM PHYTA

Среди одноклеточных эукариотных микроорганизмов имеются группы, 
обладающие как признаками животных (наличие жгутиков, ресничек), так и 
признаками растений (есть хлорофилл и другие хроматофоры). У ископае
мых эукариот определить присутствие хроматофор чрезвычайно сложно, а 
по внешней морфологии одноклеточные животные и растения могут совпа
дать. Кроме того, наличие хлорофилла не обязательно указывает на царство 
растений: хлорофилл имеется и у прокариотных цианобионтов.

Первые бентосные водоросли эукариотного облика и размеров обнару
жены в конце раннего протерозоя на уровне около 1,75 млрд лет (Бурзин, 
1996). Они имели вид лентовидных и пленчатых остатков. В начале раннего 
рифея, на уровне 1,5 млрд лет, появились нитчатые формы, слабо или совсем 
не ветвящиеся. В среднем и позднем рифее (1,0—0,65 млрд лет) разнообразие 
бентосных водорослей увеличивается за счет трубчатых форм, много рядных и 
членистых нитчатых форм и многократно ветвящихся кустистых форм. В по
зднем венде и на его гранрще с кембрием (600—530 млн лет) обнаружены во
доросли с обызвествленными чехлами и слоевищами. Из вендских отложе
ний известны отпечатки крупных докембрийских водорослей, имевших 
кожистые лентовидные талломы (класс Vendophycea).

Планктонные водоросли — фитопланктон — появились в протерозое. Они 
преимущественно представлены акритархами (см. рис. 326, 329).

ОРГАНИЧЕСКИЙ МИР ФАНЕРОЗОЯ

органический мир фанерозоя был реконструирован в основных чертах уже 
в XIX в. (рис. 332, 333). Его развитие шло по определенным этапам, по кото
рым были выделены эры (этапы первого порядка), периоды (этапы второго 
порядка), века (этапы третьего порядка) и далее по нисходящей.
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ФАНЕРОЗОЙСКИЙ ЭОН
(греч. phaneros — видимый, явный; zoe — жизнь)

Начало около 570 (530) млн лет назад, продолжается и в настоящее вре
мя, длится уже в течение 570 (530) млн лет. Границу между протерозоем и 
фанерозоем устанавливают по появлению животных, которые обладали сек- 
реционными минеральными скелетами. Это явление носило массовый ха
рактер и наблюдалось почти у всех типов животных. Фанерозойский эон, как 
говорит само название, представляет время явной жизни и поэтому в отли
чие от более ранних эонов четко подразделяется на эры и периоды.

На протяжении фанерозойского эона неоднократно происходили зна
чительные преобразования органического мира, так называемые биотичес
кие события. Эти события, с одной стороны, фиксируются благодаря массо
вым вымираниям организмов крупного таксономического ранга, а с другой — 
появлением новых групп организмов (см. рис. 328, 333).

Три эры (палеозойская, мезозойская, кайнозойская) насчитывают око
ло 570 (530) млн лет, причем наибольшая продолжительность — около 350 млн 
лет — приходится на палеозойскую эру.

Палеозойская эра (PZ)
(греч. palaios ~  древний; zoe ~  жизнь)

Начало эры совпадает с нижней границей фанерозойского эона, конец — 
250 млн лет назад — с границей палеозоя и мезозоя; продолжительность около 
350 млн лет. Присутствуют все пять царств: бактерии, цианобионты, грибы, 
растения и животные. Из наземных высших растений только в палеозое су
ществовали проптеридофиты (риниофиты), а из беспозвоночных животных 
фузулиниды (фораминиферы), археоциаты, разнообразные одиночные и ко
лониальные табулятоидеи, гелиолитоидеи и четырехлучевые кораллы, боль
шинство головоногих с прямой раковиной, хиолиты, тентакулиты, трилоби
ты, большинство отрядов мшанок и замковых брахиопод, многие классы 
иглокожих, а также граптолиты из полухордовых.

Палеозоем ограничено существование большинства бесчелюстных ры
бообразных позвоночных (телодонты, разнощитковые, костнопанцирные, 
беспанцирные), атакже двух классов настоящих рыб (пластинокожие и акан- 
тоды), относящихся к челюстноротым позвоночным. Широкое распростра
нение получили конодонтофораты — группа животных, вероятно, близкая к 
позвоночным. Рифостроителями в начале палеозоя были археоциаты, затем 
строматопороидеи, кораллы, мшанки, губки, атакже красные и зеленые во
доросли, вьщеляющие известь (см. рис, 333). Палеозойская эра подразделя
ется на шесть периодов: кембрий, ордовик, силур, девон, карбон и пермь.

Кембрийский период (G)
{Cambria — лат. название п-ова Уэльс в Англии)

Начало около 570 (530) млн, конец — 505 млн лет назад, продолжитель
ность около 65 млн лет. Кембрийский период начинается с весьма знамена
тельного рубежа. Впервые в истории органического мира наблюдается мас
совое и повсеместное (а не единичное и редкое) появление минеральных
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Органический мир прошлого
Рис. .133. Характерные животные и растения от вендского по неогеновый период. Со
отношение размеров различных организмов не соблюдены (Биологический энциклопе
дический словарь, худ. И.Кондаков, 1989; Каменная книга, 1997, с изменениями).

Кембрийский период
а, б — археоциаты: а — одиночные, б — колониальные; в, г — губковые: в — одиночные, г — коло
ниальные; () — медуза; е — хиолит; ж—и — трилобиты: ж, з — многочленистые Lusatiops {ж),  

Parachxides ( г), и -  милочленистые агностиды; к — беззамковые брахноподы; л — водоросли

S -

I ' ~ ‘ I i  - , -  ^  •

Вендский период
а — Tiibrachidium; о — Paivancomia-, в — колониальные губки; г — Dickinsotiia', д — Tomopteris; е - 
Реііпаіиіа; ж ~  зарывающаяся червеобразная форма; з — Ediaeara. Преобладают сегментирован

ные и медузоподобные формы
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Силурийский период
а—в — колониальные кораллы табулятоидеи: сотовый Favosites (о), цепочечный Halysites (б), в — 
гелиолито идеи; г — одиночные кораллы ругозы; д — строматопороцдеи; е — многочленистый три
лобит; ж ,з — брюхоногие моллюски; и — двустворчатые моллюски; к—м — головоногие моллюс
ки с прямой (к) и дуговидно согнутой (л, м) раковинами; н — раковины тентакулитов; о — игло
кожие, морские лилии; п — граптолит Moiiograplus-, р  — рыбообразные бесчелюстные Вігкепіа; 

с — настоящие рыбы акантоды; т — водоросли

Ордовикский период
а—в — кораллы: а — колониальные табулятоидеи, 6 — колониальные гелиолитоидеи, в — оди
ночные ругозы; г — многочленистый трилобит Asaphus; д — брюхоногай моллюск; е — головоно
гий моллюск с прямой раковиной; ж — замковые брахиоподы; з — Dianulites — мшанки, обраста
ющие водоросль; U-O — иглокожие: и — морская звезда, к, л — эокриноидеи BoIbopoiites(к), Bockia 
(л), M — цистоидеи, и — морские лилии, о — змеехвостка — офиура; п •- граптолит Orlhograptus-,

P — водоросли
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Каменноугольный период
а—в — земноводные: а — Dolichosoma, б — Branchiosaurus, в — Mierobraehis-, г — гагантское стреко
зоподобное насекомое Meganewa\ д — хвощевидный Calamites', е — «папоротниковидный» 

Neuropleris-, ж ,з — древовидные плауновидные: ж — Lepidodendron, з — Sigillaiia

Девонский период
а — крупнейшее членистоногое Pfeiygolus, до 2 м в длину (лежит брюшной стороной вверх); б — 
рыбообразные бесчелюстные Psarnmolepis-, в—е — рыбы: в, г — пластинокожие Bolhriolepis (в), 
Dinielilhys (г), д  — двоякодышащие Diplems, е — кистеперые Holoplyehius; ж — стегоцефалы 
Iehlhyoslega-, з — травянистые проптеридофиты Sawdonia-, и—н — травянистые и кустарникоподоб
ные плауновидные: и — Drepanophycus, к — Asleroxylon, л — Prololepidodendron, м — Duisbeigia, н — 
Barrandeina-, о — папоротники Cladoxyloir, п—е — предголосеменные Progymnospennopsida
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триасовый период

а — земноводное, лабиринтодонт Mastodoiisamvs-, 6 — древнейшая птица Protoavis- в—д — голосе
менные: в — беннеттитовые Pivtophyllum, г — цикадовые Dioonitocarpidium, д — хвойные Voltzia-, 

е — папоротник Crematopteris-, ж — хвощевидные Equisetites

Пермский период
а — растительноядная парарептилия Scutosawvs", б, в — зверообразные рептилии: б — хищник 

Inostrancevia, в — всеядная Dviiiia-, г — папоротниковидные; д — плауновидные
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Меловой период
а—г — пресмыкающиеся: а — мозазавр Tyhsaurus, 5—г —динозавры: б — цератопс 

Styracosaurus, в — целурозаор Ornithomimus, г — гадрозавр Parasaurolophus

Юрский период
а , б ~  головоногие моллюски: а — аммонит Virgatites, б — белемнит Pachyteuthis; 

в—е — пресмыкающиеся: в — ихтиозавр, г — плезиозавр, д, е —динозавры: 
д — стегозаЕф, е — диплодок; ж — Arehaeopteryx
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Неогеновый период
а — мастодонт Gomphotherium\ б ,в  — олени: б — Palaeomeryx, в — Dicroceras\ 

г — древний фламинго Polaeohdus

' KKort¾a¾̂ ¾̂

Палеогеновый период
а — лемур Lemur, б — птица; в — титанотерий DoHchorhinuir, г  — диноцерат 

Uintatherium-, д — кондилартр Phenacoduy, е — примитивное хищное Oxyaena

скелетных образований секреционного происхождения. Состав минеральных 
скелетов — известковый, фосфатный, кремневый и их разновидности (Ро
занов, 1986). Среди животных это археоциаты, губки, брахиоподы, голово
ногие, хиолиты, трилобиты, иглокожие и много других групп, обычно име
ющих членистое строение и внешне сходных с червями и членистоногими 
(см. рис. 333). Хордовые представлены разнообразными формами. Многие 
из них сходны с бесчелюстными позвоночными (см. рис. 289). Кроме того, в 
кембрии встречается масса остатков неясного систематического положения 
(проблематики), например акритархи. Среди растений широко распростра-
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Рис. 334. Реконструкция некоторых среднекембрийских видов, обитавших на и внут
ри илистых осадков (сланцы Бёрджесс, Канада), накапливающихся у подножья рифо

вого уступа.
Относительные размеры животных соблюдены {Conway Morris, Whittington, 1985):

а — приапулида Ottoia', б — многощетинковый червь Burgessochaeia\ в ~  приапулида Louisei!a\ г  — 
хиолит HyoUthes-, д — Aysheaia, ползающая по губке Уаихіа (ч); е — членистоногое LeanchoiHa; ж  — 
замковая брахиопода Nususia', з — ОраЫпіа, систематическое положение неясно; и — Dinomischus, 
систематическое положение неясно; к —н — членистоногие: к — Waptia, л — Johoia, м  — Canadaspis, 
H — MoIiaria', о — хордовое Pitcaia', п — членистоногое Mairella-, р  — моноплакофоры Seenella', е — 
членистоногое Sydneyia', т — трилобит Oknoides', у  — членистоногое Burgessia', ф — губка Pirania', 
X — иглокожие Echmatoerinus', ц — губка Vauxia', ч — Wiwaxia (?брюхоногие моллюски); ш — 

у4яо/ио/осото(?членистоногое); щ — губка Choia

иены водоросли. В образовании рифогенных построек кроме цианобионтов 
впервые принимают участие представители царства животных (археоциаты).

Помимо скелетных фоссилий, в кембрии встречаются местонахождения 
с многочисленными отпечатками и ядрами мягкотелых животных (рис. 334). 
Так, в среднем кембрии (сланцы Бёрджесс Канады и их аналоги в Сибири, 
Китае и Испании) обнаружено несколько десятков тысяч членистоногих, 
червей и других животных, а также хордовые (Рікаіа).

В целом для бентоса кембрия характерны фильтраторы (сестонофаги) и 
илоеды. Роль падалеедов и хищников ограничена. Кембрий — это время рас
цвета прежде всего бентосных форм; археоциат и губковых, хиолитов, три
лобитов и беззамковых брахиопод, т.е. довольно примитивных групп много
клеточных животных. Хордовые, обладающие скелетными чешуйками (?), 
появились только в позднем кембрии. Пик биоразнообразия морских орга
низмов наблюдается в конце раннего кембрия (ботомский век, 520— 
535 млн лет). В это время число семейств увеличивается почти до 200, но к 
концу кембрия оно сокращается до 100 (см. рис. 328).

Наземная биота в кембрии, по-видимому, представлена цианобионтами, 
моховидными, лищайниками и первыми многоклеточными животными, та
кими, как черви и членистоногие (многоножки и ? хелицеровые).
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Ордовикский период (О)
(Ордовики — название древнего племени, населявшего Великобританию)

Начало около 505 млн, конец — 440 млн лет назад, продолжительность 
около 65 млн лет. Рубеж между кембрийской и ордовикской биотами знаме
нуется резким подъемом биоразнообразия всех тех типов, которые были уже в 
кембрии (кроме археоциат). Ордовик — время расцвета бентосныхживотных, 
обладавших известковым скелетом: строматопороидеи, рецептак-улиты, корал
лы, мшанки, иглокожие, особенно прикрепленные (морские пузыри, морс
кие лилии и подобные им), морские звезды и офиуры, замковые брахиоподы 
(см. рис. 333). Среди планктонных форм преобладают полухордовые (грапто- 
литы со склеропротеиновым скелетом), а среди нектонных — головоногае мол
люски с прямой раковиной и конодонтофораты. Характерный элемент ордо
викской фауны по-прежнему составляют членистоногае, но разнообразие 
трилобитов падает по сравнению с кембрием. Рыбоподобные бесчелюстные 
позвоночные становятся более разнообразными, чем в кембрии.

В ордовике основными рифообразователями являются кораллы (табуля- 
тоидеи, гелиолитоидеи и ругозы), строматопороидеи и мшанки вместе с вы
деляющими известь водорослями (см. рис. 331). Следует также отметить уве
личение размеров многих беспозвоночных. Среди головоногих встречаются 
первые гиганты с длинной, достигающей 2 м, раковиной. В бентосной фау
не, кроме фильтраторов и илоедов значительную роль начинают играть хищ
ники и падалееды.

Пик разнообразия ордовикской морской биоты приходится на поздний 
ордовик (ашгиллский век, 450—440 млн лет); число семейств достигает 420. 
В самом конце периода наблюдается массовое вымирание многих групп мно
гоклеточных животных.

Освоение суши в ордовике продолжают те же группы, что и в кембрии 
(цианобионты, мхи, лишайники, черви и членистоногие). Впервые начина
ется формирование почв.

Силурийский период (S)
(Силуры — название древнего племени, населявшего Великобританию)

Самый короткий период палеозойской эры; начало — около 440 млн, ко
нец — 410 млн лет назад, продолжительность около 30 млн лет. Смена ордо
викской биоты силурийской сопровождалась экологическим кризисом, ко
торый привел к вымиранию почти 50 семейств морских беспозвоночных. Tем 
не менее прежние типы и классы сохранились. Для бентоса характерно уве
личение разнообразия строматопороидей, кораллов (табулятоидеи, гелиоли
тоидеи, ругозы), остракод, моллюсков, мшанок и замковых брахиопод (см. 
рис. 333), происходящего на фоне постепенного вымирания трилобитов, без- 
замковых брахиопод, древних групп иглокожих и граптолитов. Образование 
рифовых сооружений происходило за счет тех же групп бентоса, что и в ор
довике. Мир нектона, а значит и хищников, стал богаче за счет появления 
новых групп среди рыбоподобных бесчелюстных (беспанцирные, костнопан
цирные) и настоящих челюстных рыб (пластинокожие, акантоды).
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Самое примечательное событие силура связано с сушей. Впервые появи
лись настоящие высшие растения (отдел проптеридофиты), имевшие травя
нистый облик. Они были тесно связаны с влагоемкими пространствами по
бережий. Среди членистоногих появились достоверные наземные 
хелицеровые. Пик биоразнообразия морской силурийской биоты наблюда
ется в среднем силуре (венлокский век, 420 млн лет).

Девонский период (D)
(Девоншир — название графства в Великобритании)

Начало — около 410 млн, конец — 360 млн лет назад; продолжитель
ность — около 50 млн лет. Рубеж между биотами силура и девона фиксиру
ется прежде всего по массовому появлению разнообразных высших назем
ных растении, членистоногих, а также новых групп позвоночных не только 
в морских сообществах, но и в солоноватых и пресноводных водоемах. В мор
ской биоте после незначительного падения биоразнообразия беспозвоноч
ных продолжалось эволюционное развитие многих групп, возникших еще в 
кембрии и ордовике. Появились известковые губки, спирально свернутые на- 
утилоидеи и аммоноидеи, многие настоящие рыбы. Среди последних возник
ли следующие группы: в раннем девоне кистеперые, в среднем девоне — ан- 
тиархи, хрящевые, двоякодышащие и лучеперые (см. рис. 333). Многие из 
них освоили солоноватоводные лагуны и пресноводные водоемы континен
тов (реки, озера). Более того, считают, что именно опресненные морские и 
близлежащие пресноводные бассейны были центрами происхождения мно
гих кистеперых рыб, от которых в конце девона произошли первые назем
ные земноводные.

Для девонских биот водных пространств — это время расцвета строма- 
тоПороидей, кораллов, членистоногих (остракоды) и ракоскорпионов — эв- 
риптерид, брахиопод, морских лилий, конодонтофорат, последних рыбопо
добных бесчелюстных и первых настоящих рыб. Трофические пирамиды 
(«кто, что и кого ест») окончательно приобретают современную конструк
цию; от автотрофов — внизу до хищников — наверху. Для морских бассей
нов среднего девона характерно интенсивное образование рифов. Рифост- 
роителями остаются те же группы, что в ордовике и силуре. Впоследствии 
многие крупные девонские рифы стали коллекторами нефти и газа.

Для наземных пространств характерно первое массовое развитие выс
ших растений (проптеридофиты, плауновидные, папоротники, птеридоспер- 
мы). С растениями связаны выход на сушу новых групп червей и членисто
ногих и первое освоение наземных пространств позвоночными 
(земноводные). В раннем девоне растительность имела преимущественно 
травянистый облик, со среднего девона наблюдается расцвет к-устарникопо- 
добных и древесных форм, отмечается присутствие и лианоподобных форм. 
Таким образом, в девоне появились практически все жизненные формы ра
стений, известные и сейчас, но имевшие иной систематический состав. «Бо
лота» заселяли преимущественно проптеридофиты, «леса» — папоротники 
и плауновидные (см. рис. 333).

Первые наземные растения девона (как и силура) были еще тесно связа
ны с влагоемкими, преимущественно прибрежными пространствами. Неко
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торые девонские растительные сообщества по структуре и композиции со
впадали с современными мангровыми зарослями. Посмертные скопления 
девонской растительности привели впоследствии к образованию маломощ
ных прослоев горючих сланцев и углей. Считают, что вслед за наземной рас
тительностью как за кормовой базой потянулись из водной среды животные, 
сначала беспозвонотаые, а потом и позвоночные. Этот процесс начался за
долго до девона (с ? кембрия), но в девоне он уже имел «взрывной характер». 
Среди девонских форм есть свои гиганты. Например, самыми крупными 
формами из известных членистоногих являются эвриптериды, длина тела 
которых достигала 2 м.

Максимум биоразнообразия связан со средним девоном (390—375 млн 
лет); только в морской биоте — 450 семейств. В позднем девоне начиная с 
рубежа франского-фаменского веков наблюдается значительное вымирание 
морской биоты, число семейств сокращается до 380, исчезают рифовые по
стройки.

Карбон, или каменноугольный период (С)
(лат. сагЬо, carbonis — уголь)

Начало — около 360 млн, конец — 286 млн лет назад; продолжитель
ность — около 74 млн лет. Рубеж между девоном и карбоном, как и в случае 
с другими периодами, также ознаменовался падением биоразнообразия мор
ской биоты беспозвоночных, которая тем не менее быстро реанимировала. 
Для высших растений, наземных беспозвоночных и позвоночных карбон был 
временем интенсивного формообразования и дитерсификации.

В морской биоте беспозвоночных карбона обращают на себя внимание 
первое появление и «взрывной» характер развития фораминифер отряда фу- 
зулинид («гиганты» мелководья до 2 см в длину) и появление отрядов литуо- 
лид, трохамминид и милиолид. Для карбона характерно также массовое раз
витие разнообразных кораллов, брахиопод, аммоноидей, мшанок, морских 
ежей, конодонтофорат и рыб. Масштабы разнообразия рыб в карбоне и в со
временных морях почти сопоставимы. Естественно, что систематический со
став рыб и соотношение разных групп были другими: преобладали аканто- 
ды, хрящевые рыбы, кистеперые, двоякодышащие, а среди костных рыб — 
пресноводные палеониски (см. рис. 333). Среди рифостроителей поменялись 
соотношения: основными каркасообразующими формами хотя и остались ру
гозы, мщанки и известьвыделяющие водоросли, но значительно меньшую 
роль стали играть табулятоидеи и строматопороидеи.

В карбоне началось триумфальное освоение наземных пространств выс
шими растениями, позвоночными животными, а из беспозвоночных — чле
нистоногими (особенно насекомыми) и гастроподами (см. рис. 333). Кар- 
бон — это время расцвета плауновидных, членистостебельных, папоротников 
и первых голосеменных, древесные формы которых уже достигали в высоту 
20—40 M (например, Lepidodendron).

Ландшафты обогатились растительными сообществами возвышенных 
участков. В раннем карбоне впервые проявилась глобальная дифференциа
ция на палеофлористические области, тесно связанные с климатическими 
поясами. Тропическая и субтропическая растительность произрастала в Ев-
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рамерийской и Катазиатской областях, умеренно-холодная — в Гондванс- 
кой (потальная) и Ангарской (бореальная) областях. Растительность мангр и 
болот тропиков и субтротжов явилась основой мощного углеобразования 
(Донбасс и др.). С расцветом растительности тесно связано появление но
вых групп наземных позвоночных животных. Особенно разнообразными 
были земноводные, получившие общее название стегоцефалы. Первые сте
гоцефалы (ихтиостегиды) проводили большую часть времени в воде: боло
тах, озерах и реках. Среди стегоцефалов встречались и наиболее крупные из 
всех известных земноводных длиной до 5 м. Морфофизиологическое и эко
логическое разнообразие каменноугольных земноводных привело к появле
нию в среднем — позднем карбоне рептилий и парарептилий.

С расцветом растительности и вследствие этого увеличением разно
образия экологических ниш тесно связано освоение наземных условий 
моллюсками (гастроподы), хелицеровыми (паукообразные) и трахейны
ми (насекомые). В карбоне беспозвоночные впервые освоили воздушное 
пространство. Особенно поражают гигантские стрекозоподобные с раз
махом крыльев до 2 M и таракановые длиной до 3 см.

Биоразнообразие каменноугольной биоты было довольно высоким на 
протяжении почти всего периода (около 400 семейств в морской биоте), и 
только на границе с пермью оно начинает резко сокращаться.

Пермский период (P)
(название дано по бывшей Пермской губернии, 

где впервые установили отложения данного возраста)

Начало — около 286 млн, конец — 250 млн лет назад. Разнрща между био
тами карбона и началом перми в эволюции органического мира небольшая. 
Более резкий переход наблюдается на границе ранней и поздней перми. 
Именно с этого времени начинается обвальное сокращение разнообразия 
морской биоты почти вдвое. Оно сопровождалось вымиранием крупных си
стематических групп в ранге классов, подклассов, отрядов, не говоря уже о 
семействах, родах и видах.

В морской биоте перми исчезают классы — трилобиты, бластоидеи; 
подклассы — табулятоидеи, ругозы, эвриптероидеи; отряды — фузулини- 
ды (фораминиферы), бейрихішды (остракоды), гониатиты (головоногие), 
цистопориды + криптостомиды + фенестеллиды (мшанки), ортиды + хо- 
нетиды + продуктиды (брахиоподы). Тем не менее образование рифов в 
ранней перми еще продолжалось. В строении рифов кроме обычных для 
палеозоя каркасостроителей принимали участие экзотические известко
вые пориферы (род Palaeoaplysina) и конвергентно сходные с кораллами 
брахиоподы Richthofenia.

Изменение в перми влажного климата карбона на полуаридный приве
ло к сокращению разнообразия и размеров плауновидных, членистостебель
ных и папоротников. Вместе с тем широкое распространение получили не
которые плауновидные, а также голосеменные (кордаитовая тайга). В ранней, 
а в некоторых районах и в поздней перми еще продолжалось массовое на
копление растительного материала, приведшего к углеобразованию.

Сокращение разнообразия позвоночных также имело место, но не столь 
обвальное, какв морской биоте беспозвоночных (см. рис. 333). Заметно со
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кратились число и качественный состав земноводных и парарептилий. На 
рептилий глобальная аридизация повлияла мало благодаря их морфофизи- 
ологотеским особенностям (рептилии обладают легочным дыханием и спо
собностью размножаться вне водной среды).

В начале периода наблюдается наибольшее разнообразие, унаследованное 
от каменноугольного времени. Пермский период развития органического мира 
характеризуется прежде всего катастрофическим вымиранием (см. рис. 328), 
особенно морской биоты (с 400 семейств в начале до 200 — в конце). Это вы
мирание связано с резким сокращением нормально-морских условий и появ
лением множества замкнутых лагун с повышенной соленостью (глобальная 
аридизация), интенсивным горообразованием и связанным с ним оледенени
ем.

Мезозойская эра (MZ)
(греч. mesos — средний, промежуточный; zoe — жизнь)

Начало — около 250 млн лет, конец — 60 млн лет назад. Продолжитель
ность мезозоя оценивается в 185 млн лет. Для этой эры характерен новый 
расцвет большинства типов животных и отделов растений, появившихся ра
нее. В наземной биоте преобладали пресмыкающиеся («век рептилий»), воз
никли млекопитающие и птицы (см. рис. 333). Из растений господствовали 
голосеменные и папоротники, в мелу к ним присоединились покрытосемен
ные. Очередной расцвет растений, среди которых было много древесных 
форм, привел к новой эпохе углеобразования, особенно значительной в юре. 
Разнообразна и морская биота: в это время существовали практически все 
отделы водорослей и почти все типы царства животных. Мезозойская эра 
подразделяется на три периода: триас, юра и мел.

Триасовый период (T)
(феч. trios — троица)

Начало совпало с нижней границей мезозойской эры, конец — с ниж
ней границей юрского периода; продолжительность — 55 млн лет. Особен
ностью триасового периода — самого короткого периода мезозоя — являет
ся переходный характер систематического состава биоты. Продолжали 
существовать палеозойские реликты и совместно с ними жили вновь возник
шие группы организмов, характерные для мезо-кайнозоя. Именно это соче
тание — резкое сокращение семейственного состава морской биоты (при
мерно в 2 раза) и наряду с этим появление новых крупных таксонов — 
определяет органический мир триасового периода.

В течение триаса в морях продолжалось вымирание некоторых беспоз
воночных, характерных для палеозоя: почти полностью вымерли головоно
гие моллюски с прямой раковиной, аммониты с цератитовой лопастной ли
нией (хотя именно на этот период приходится расцвет собственно отряда 
цератитов), некоторые брахиоподы, конодонтофораты и другие группы жи
вотных. Вместе с тем появились новые отряды фораминифер, шестилучевые 
и достоверные восьмилучевые кораллы, первые аммониты с аммонитовой 
лопастной линией, своеобразные белемноидеи (аулакоцератиды). С триаса
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среди рыб начинают преобладать акуловые и цельнокостные лучеперые, по
явились новые группы водных рептилий — рыбовидные ихтиозавры, плези
озавры с длинной змеевидной шеей, маленькой головой, туловищем с лас
тами и укороченным хвостом, а также черепахоподобные плакодонты. Много 
водных насекомых — жуков и поденок.

В это время заметно сократилось число земноводных: постепенно вы
мерли стегоцефалы (Masiodonsaurus, см. рис. 333), их экологотеские ниши 
заняли бесхвостые земноводные (лягушки, жабы). Увеличилось разнообра
зие наземных пресмыкающихся. Возникли динозавры, птерозавры (рамфо
ринхи) и крокодилы. Продолжали существовать многочисленные зверооб
разные пресмыкающиеся, давшие в позднем триасе первых млекопитающих 
небольших размеров (яйцекладущие), внешне напоминающих крыс. В по
зднем триасе возникли и птицы, о чем свидетельствует недавняя находка в 
верхнетриасовых отложениях Техаса ископаемого, названного Protoavis. С 
появлением птиц и млекопитающих животные обрели теплокровность, хотя 
ею, вероятно, обладали и некоторые рептилии.

В среднем триасе от экологотески и морфологотески сходных псевдозу- 
хий возникли динозавры. От этой же группы, видимо, произошли птерозав
ры и птицы. Среди летающих пресмыкающихся известны две группы: пла
нирующие и собственно летающие. Первые планирующие рептилии — это 
небольших размеров пермо-триасовые псевдозухии. Они дали начало ле
тающим яшерам различных размеров, вплоть до гигантов.

Среди наземных растений по-прежнему преобладали голосеменные 
(беннеттитовые, цикадовые, хвойные и др.), а папоротники представлены но
выми группами, которые достигли своего пика в юре. К позднему триасу при
урочено первое мезозойское угленакопление.

Юрский период (J)
(от Юрских гор в Западной Европе)

Начало — около 215 млн, конец — 145 млн лет назад, продолжитель
ность — около 70 млн лет. В юрское время в морской и наземной среде стре
мительно нарастает биоразнообразие. В морях начали встречаться новые 
группы беспозвоночных: появились планктонные фораминиферы, коралло
видные двустворки (рудисты), необычные брюхоногие моллюски (неренеи- 
ды), чрезвычайно возросло разнообразие белемнитов и особенно аммони
тов (см. рис. 333), наряду с правильными появились неправильные 
морские ежи. Продолжало возрастать разнообразие рыб.

В юре наблюдался расцвет пресмыкающихся. Они были представлены 
всеми экологическими группами. Продолжали существовать водные пред
ставители (ихтиозавры, плезиозавры); в ранней юре доживают плакодонты, 
в поздней юре появляются плиозавры — морфологотеские антиподы плези
озавров, имевшие крупную голову, укороченную шею и бочонкообразное ту
ловище. На суше обитали ящеротазовые и птицетазовые динозавры. Среди 
них появились первые гиганты (диплодок — 23—35 м в длину), одновремен
но с ними жили чешуйчатые и зверообразные рептилии. В юре обновлялся 
состав летающих ящеров, появились небольшие по размерам птеродактили, 
а к концу периода вымерли рамфоринхи. Птицы были представлены яще
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рохвостыми — археоптерикс, который до недавнего времени (до находки 
Protoavis, см. выше) считался наиболее древней птицей. Появился новый под
класс млекопитающих — сумчатые. Среди наземных беспозвоночных наблю
дался расцвет наземных и вторичноводных насекомых.

Всемирно известные находки юрских ископаемых (Archaeopteryx, ихтио
завры и др.) встречены в местонахождении Золенгофен (Германия), в кото
ром разрабатывались литографские сланцы. Исключительное разнообразие 
насекомых — свыше 500 видов, относящихся к 150 семействам 19 отрядов — 
встречено в местонахождении Каратау (Казахстан). В местонахождении Ka- 
ратау был найден рамфоринх — Sordespilosus (см. рис. 313), хранящийся ньше 
в Палеонтологическом музее РАН. В этом же местонахождении обнаружена 
богатая ассоциация остатков рыб, червей, насекомых и других членистоногих.

Возможно, что с этого периода существуют диатомовые водоросли. По
явление новых животных и растений, расцвет организмов, возникших ранее 
и испытавших расцвет в юре, обусловил значительное возрастание биораз
нообразия.

Наземная растительность характеризовалась расцветом папоротников 
(древовидные формы и лианы) и голосеменных (цикадовые и беннеттито- 
вые), которые образовывали леса тропиков и субтропиков. Хвойные играли 
в этих лесах подчиненную роль. Максимальный расцвет этой флоры прихо
дится именно на юрский период, что и привело к мощному угленакоплению, 
по масштабам сравнимому с каменноугольным и пермским. В умеренно-хо
лодном климате произрастали преимущественно другие группы голосемен
ных: гинкговые, лептостробовые, хвойные (древние сосновые), именно они 
в основном образовывали тайгу.

К концу юры в морской биоте было почти достигнуто биоразнообразие, 
соответствующее раннепермской эпохе палеозоя (см. рис. 328).

Меловой период (К)
(в отложениях этого периода обилие писчего мела)

Начало — около 145 млн, конец — 65 млн лет назад, продолжительность 
около 80 млн лет. Основное биотическое событие этого времени — появле
ние и интенсивное разнитие покрытосеменных (цветковых) растений. Это 
событие повлекло за собой возрастание многообразия насекомых.

В морских бассейнах чрезвычайно разнообразны беспозвоночные (см. 
рис. 333): продолжали существовать шести- и восьмилучевые кораллы, 
мщанки, брахиоподы, морские ежи, различные моллюски, в том числе ко
ралловидные двустворки (рудисты), своеобразные брюхоногие моллюски 
(неринеиды), головоногие моллюски (белемниты и аммониты), появились 
и испытали расцвет аммониты с уклоняющейся формой раковины (гетеро
морфы).

Помимо макроорганизмов существует много микроорганизмов. Проис
ходит становление и бурное развитие планктонных форамішифер (глобиге- 
риниды), разнообразны остракоды — раковинные рачки. Раковинки планк
тонных глобигеринид имеют известковый состав и являются составной 
частью органогенных карбонатных илов.

С мела достоверно существуют диатомовые водоросли. Панцири диато
мовых водорослей имеют кремневый скелет и входят в состав кремневых илов, 
из которьЕХ в дальнейшем образуются опоки, диатомиты, трепела и т.д.
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Позвоночные представлены рыбами, испытавшими новый расцвет на 
фоне явного преобладания костистых, а также несколькими группами мор
ских пресмыкающихся (ихтиозавры, плезиозавры, плиозавры и мозазавры), 
последние — гигантские крокодилоподобные животные с ластоподобными 
конечностями и крупной головой.

На суше продолжается расцвет наземных и летающих пресмыкающих
ся. Среди наземных рептилий широко представлены дршозавры — как хищ
ные двуногие ящеротазовые (американские тираннозавры, монгольские 
тарбозавры и оперенные страусоподобные целурозавры), так и раститель
ноядные птицетазовые (четвероногие стегозавры, анкилозавры, цератоп- 
сы и двуногие игуанодоны и утконосые). Одновременно существовали как 
гигантские формы, так и м еж ие, размером с кошку. Крылатые пресмыка
ющиеся были представлены птеродактилями, размах крыльев мог достигать 
у них 11—16 M (птеранодон). В мелу появились первые плацентарные мле
копитающие (насекомоядные, древние копытные — кондилартры, первые 
приматы, возможно, кошкоподобные хищные и др.).

Как говорилось выше, в мелу, во второй половине раннего мела, п о 
являются покрытосеменные растения, произошедшие скорее всего от бен- 
неттитовых. К началу позднего мела они получили уже достаточно ш иро
кое распространение. Эволюция покрытосеменных тесно связана с 
насекомыми, играющими важную роль в опылении растений. Угленакоп- 
ление сравнимо с позднетриасовым.

В меловой период был достигнут максимум биоразнообразия в мезозое 
(только в морской биоте 600 семейств), намного превысивший девонский 
максимум палеозоя (450 семейств).

В конце мелового периода произошло массовое вымирание многих групп 
животных и растений. В морских бассейнах исчезли аммоноидеи (до міши- 
мума сократились белемниты), ихтиозавры, завроптеригии, на суше — ди
нозавры и освоившие воздух птерозавры и т.д. Полностью вымерли харак
терные для мезозоя беннеттитовые, кейтониевые, лептостробовые 
(голосеменные растения); в других группах резко, до 30—50%, сократилась 
численность.

Этот глобальный экологический кризис, судя по динамике разнообра
зия морской биоты фанерозоя (см. рис. 328), имел меньший масштаб, чем 
пермо-триасовый. Однако подчеркивающие его биомаркеры — динозавры, 
птерозавры, ихтиозавры, аммониты, белемниты — эмоционально усилива
ют эффект массового вымирания.

Кайнозойская эра (KZ)
(греч. kainos — новый; zoe — жизнь)

Начало — 65 млн лет тому назад (начиная с датского века), т.е. по отно
шению к современности кайнозойская эра длится уже 65 млн лет. По пред- 
варительгіым прогнозам, ее продолжительность может достигнуть 90 млН лет 
(см. рис. 3).

Кайнозойская эра подразделяется натри периода: палеоген, неоген и ан
тропоген (четвертичный). На суше кайнозой — время господства цветковых 
растений, насекомых, птиц и млекопитающих (см. рис. 327). В морских бас
сейнах наблюдается расцвет водорослей, червей, моллюсков, мшанок и кос
тистых рыб, а также различных типов подцарства простейших. Углеобразо- 
вание приурочено к неогену и антропогену.
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Палеогеновый период (P)
(греч. palaios — древний; gems — происхождение)

Начало — 65 млн, конец — 25 млн лет назад; продолжительность — 40 млн 
лет. Среди наземных растений наиболее многочисленная группа — цветко
вые растения, появившиеся в предьщущий меловой период. Палеоген (осо
бенно эоцен) — время широкого глобального распространения млекопита
ющих: яйцекладущие, сумчатые, но определяющим было многообразие 
плацентарных (древние хищники, древние копытные, примиттны е прима
ты и др.). В олигЬцене на лесостепных пространствах Азии формируется «ин- 
дрикотериевая фауна». На суше также обитали чешуйчатые рептилии, чере
пахи и гаттерии, а в пресных водах — крокодилы. Достаточно разнообразны 
новые беззубые птицы.

Среди водных позвоночных преобладали костистые рыбы. Разнообраз
ны морские беспозвоночные, в том числе «гигантские» форамішиферы (нум- 
мулитиды), новые группы кораллов, двустворчатых и брюхоногих моллюс
ков, морских ежей и многие другие.

Неогеновый период (N)
(греч. neos — новый; gems — происхождение)

Начало — около 25 млн, конец — 2 млн лет назад; продолжительность 
23 млн лет. Неогеновая водная и наземная биота приближается к современ
ной, в неогеновых морях резко сокращается число нуммулитид и возрастает 
количество планктонных фораминифер. Многочисленны и разнообразны ко
стистые рыбы. Постепенно приобретают современный облик земноводные 
и рептилии. Обращают на себя внимание крупные страусоподобные птицы. 
Продолжался расцвет плацентарных млекопитающих: непарнопалых (гип
парионы) и парнопалых (олени, верблюды, свинообразные), новых хищни
ков (саблезубые тигры), хоботных (мастодонты). В конце этого периода по
являются первые люди.

Четвертичный, или антропогеиовый, период (Q, или А)
(четвертичный — четвертая группа отложений после первичных,

вторичных и третичных; греч. anthropos — человек; gems — происхождение)

За начало антропогенового периода принят рубеж 2 млн лет; время за
вершения антропогена неизвестно. Фаунистическая и флористическая ха
рактеристики антропогена очень близки к таковым неогена. Учитывая это, 
некоторые палеонтологи склонны рассматривать четвертичный период как 
часть неогена.

Для антропогена чрезвычайно характерна экспансия человека. Интен
сивная и разнообразная деятельность человека стада оказывать влияние на 
развитие биосферы. Это новое состояние биосферы предлагают называть но
осферой (греч. noos — разум; sphaira — шар).
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* *  *

• Палеонтологическая летопись органического мира, несмотря на свою не
полноту, подтверждает основной закон эволюции: развитие идет от просто
го к сложному. Случаи упрощения носят частный характер и не приводят к 
возврату предкового организма. Упрощение протекает в рамках того уровня 
эволюции, который характерен для данной группы.
• Экологические кризисы в геологическом прошлом уменьшали биораз
нообразие органического мира, но не понижали верхний эволюционный уро
вень, достигнутый к тому времени.
• Планетарные события на Земле проявляются разнообразно, хотя в ре
альности они тесно связаны друг с другом причинно-следственными отно
шениями.
• Морфофизиологическое, экологическое и биоценотическое разнообра
зие, а также суммарная биомасса стремительно возрастают и усложняются 
(см. рис. 327).
• Планетарное климатическое состояние Земли в течение геологического 
времени в целом было положительным («теплым»), ледниковые периоды за
нимали непродолжительное время (рис. 335).
• Максимальное накопление огромных масс наземной растительности, 
давших начало угольным толщам, наблюдается в каменноугольном, юрском 
и неогеновом периодах, а также в настоящее время. Систематический состав 
растений и их сообществ менялся соответственно флорогенезу.
• Формирование рифовых органогенных сооружений началось в протеро
зое и продолжается до сих пор. Систематический состав рифостроителей ме
нялся по мере развития различных групп биоса. Падение интенсивности ри- 
фообразования хорошо согласуется с геологическими событиями.

Рис. 335. Планетарные климатические события на Земле в течение последнего
миллиарда лет (R,—Q).

а, б — климатические периоды: а — неледниковые («теплые»), б — ледниковые («холодные»); 
в — климатические эры: холодные — гляциоэры, теплые — термоэры ( Чумаков, 199S)
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-  ходильная рис. 165 
Конодонт( -Ы )439
-  конический рис. 295
-  листовидный 439, рис. 295
-  планатный 439
-  платформенный 439, рис.295
-  простой 439
-  скафатный 439
-  сложный 439
-  стержневидный 439, рис. 295 
Конодонтоноситель 437, рис.295 
Консументы 42 
Контраптих рис. 205
Конус ручной рис. 247 
Копрофоссилии 62 
Копчик рис. 303 
Кора рис. 54, 55, 72
-  внутренняя рис. 48, 55
-  наружная рис. 48, 55
-  первичная рис. 48, 54, 55, 72 
Коракоид 472
Коралл (-ы) рис. 25, 122, 143, 147
-  глубоководный рис. 20, 21
-  двухзонный 235, рис. 140, 142, 146
-  ископаемый рис. 4, 147
-  колониальный рис. 4, 21, 143, 144, 333
-  крышечный 235, рис. 141, 146
-  мелководный рифостроящий рис. 20, 21
-  одиночный рис.21, 135, 140, 143, 333
-  однозонный 235, рис. 140, 142, 146
-  пузырчатый 235, рис. 141, 146
- рифостроящий рис. 144
-  трехзонный 235, рис. 140, 142, 146 
Кораллит (-Ы) 226
-  боковой рис. 143
-  осевой рис. 143
-  призматический рис. 137
-  роговидный 228
-  трубчатый 228 
Корзина жаберная рис. 323 
Корзинка рис. 75
Корни растений 107
- воздушная часть рис. 72

— зуба ^19, рис.319 
Коробка мозговая рис. 300, 321 
Коробочка спорогон рис.47 
Коронка 443, 478, рис. 292, 319 
Корреляция 31 
Космополит 49
Кость (-и) кожная 431
— конечностей рис.317
— плечевая рис. 12
— таза лобковая рис. 311
— подвздошная рис. 311 
-- седалищная рис.311
— черепа рис. 307, 321
— височная рис. 321
— заднеглазничная рис. 307 
— заднелобная рис. 307
— затылочная рис. 321
— квадратноскуловая рис. 307
— лобная рис. 321
— надвисочная рис. 307
— носовая рис.321
— основная рис.321
— скуловая рис. 307, 321
— слёзная рис. 321
— теменная рис. 321
— чешуйчатая рис. 307 
Коэволюция 146 
Край внешний рис. 236
— замочный рис. 177
— задний рис. 178, 235
— передний рис. 176, 178, 235, 244, 249
— смычный 264, 282, рис. 162, 179
— зубчатый рис. 249
— с зубным аппаратом рис. 177 
Кранидий 257
Кремнезём биогенный рис. 19 
Крыло насекомых рис.166
— основной кости рис.321 
Крылья септальные 322, рис.214 
«Крылья» рис. 192
Крышечка 264,/71/с./4 /, 151, 187, 191 
Крышка рис. 224
— глазная 257
Крючочки (крючки) рис. 150, 222, 223 
Ксилема 109, рис.44, 48, 55
— вторичная и первичная рис. 55 
Кубок двустенный рис. 126
— одностенный рис.126, 190 
Кукерситы 106
Купула \ЪЪ, рис.69 
«Курильщики» черные и белые 55 
Кутикула 108, 270 
Кутин 65, 108

Ламина 203, рис. 122
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Ласты 477, 484 
Лепесток венчика рис. 74 
Лестница иерархическая 81 
Лигнин 65 
Лигула 119, рис. 54 
Лимб 257, Ш , рис.240 
Линия (-и) лопастная (перегородочная) 

рис. 197, 2 0 7 -218
— агониатитовая 314, рис. 203
— аммонитовая 314, рис.203
— ангустиселлятная рис. 206
— аселлятная рис. 206
— гониатитовая 314, рис. 203
— латиселлятная рис. 206
— с мелкозубчатыми лопастями рис. 212
— цератитовая 314, рис.203
— мантийная 2ѣ2,рис.174, 177, 179
— нарастания 2Ѣ2, рис.225
— перегородочная 304
— прикрепления перегородок рис. 107 
R vlctрис.45, 51, 59, 66, 67, 7 0 -  72, 76
— двудольных рис. 77
— дихотомически сложный рис. 76
— злаковых рис. 77
— настоящий \ \ \ ,  рис.45
— однодольных рис. 77
— пельтатный рис. 76
— перистосложный рис. 76
— перистый рис. 76
— платан оидный рис. 76
— филлидный 110
— филлоидный 110
Листок зародышевый 193, 218 
Литораль 52. рис.6, 21 
Лихниски 19S, рис.116, 117 
Личинка рис. 131, 135, 160, 237 
Лоболиты рис. 264 
Ложе Мирового океана 51, рис.6, 21 
Ложноножка 165
Лопасть (-и) мантии брахиопод рис. 237
— мантии двустворок рис. 278
— перегородочной (лопастной) линии го

ловоногих 314
— боковая 306, 317, рис.197, 207
— брюшная Ъ\1\ рис.203, 207
— вентральная рис. 207, 210
— внутренняя пупковая 317, рис.207
— дорсальная рис. 207
— крестообразная спинная рис. 214
— латеральная 306, рис.207
— мелкозубчатая рис. 212
— неккальная 311
— нерассеченная (цельная) рис. 203
— первая пупковая Ъ\1, рис.197, 214
— пупковая 7>П, рис.197, 207, 214

— рассеченная рис. 203
— спинная 317, рис. 197, 207, 211, 214
— умбиликальная рис. 207, 210
— цельная (нерассеченная) рис. 203
— погонофорат головная рис. 280
-  ротовые медуз рис. 131
-  тела червей анальная 250
— головная 250 
Лопатка рис. 12
Лофофор 355, ЪЫ, рис. 235, 238 
Луб 109
Лунарий 349, рис. 229
Лучи иглокожих 394, рис. 254, 265, 266
-  растений механической ткани рис. 55
— основной ткани рис. 55
— сердцевидный рис. 73
-  спикул губок рис. 116

Мадрепорит 380, рис.256, 265, 268, 271, 
273, 275 

Макропланктон 45 
Макросклеры 197 
Макроспикулы 197 
Макроспоры 111 
Макроспорангии 112 
Макроспорофиллы 112 
Макрофоссилии 63 
Максилла 264, рис.162 
Макушка 281,/7МС. 772, 174, 176, 177, 179, 

181, 182, 188, 225, 244, 249
-  конечная рис. 178
— центральная рис. 177 
Мандибула 264. рис. 162 
Манжета рис. 203
Мантия 276, 280, рис. 172, 194, 205, 221,

223, 237, 241 
Матрица рис. 19 
Маты бактериальные рис. 7 
Мегапланктон 45 
Мегаспорангий 122, рис.52 
Мегаспорофилл рис. 70, 132 
Мегастробил \22, рис.67, 72 
Медуза 219, рис. 25
-  зачаточная рис. 133
-  молодая рис. 131
-  половозрелая рис. 131
-  сцифоидная рис. 130 
Мезентерии 226, рис. 135 
Мезоглея 194, 219, рис.130 
Мезодерма 218, рис. 129 
Мезозооеций 347, рис. 230 
Мезопланктон 45 
Мезохил 194 
Меланобиосфера 50 
Мембрана 255, рис. 232

560



-  брюшная рис. 154 
-дермальная 198
-  клетки рис. 30 
Меристела 109 
Меристема 108 
Метамерность 427 
Метастома 255 
Метёлка рйс. 75
Метод кладистический 81
-  онтогенетический 317
-  руководящих ископаемых 31 
Мешок (-ки) внутренний 278
-  жаберный рис.293
-  носовой рис. 293
-  чернильный рис.223 
Микоризы 162 
Микропланктон 45 
Микросклеры 197 
Микроскульптура продольная 224
-  штриховато-ребристая рис. 161
-  ячеистая рис. 161 
Микроспикулы 197, рис. 116 
Микроспорангий 112, \22, рис.52 
Микроспорофилл 112 
Микроспоры 112 
Микростробил \ 22, рис. 72, 73 
Микроструктура пластинки рис.293
-  стенки раковины рис.172
-  щита рис. 293 
Микрофоссилии 63
-  колониальные коккоидные рис.329
-  органикостенные рис. 16, 329
-  сложной формы рис.329 
Минерализация (окаменение) 68 
Митохондрии \64, рис.30 
Мицелий 162
Млекопитающие пальцеходящие 453
-  стопоходящие 453
-  фалангоходмщие 453 
Многоножки 269 
Моляры 477 
Монофилия 28 
Морула 217, рис. 129 
Морфогенез 26, рис.226 
Морщины нарастания 234 
Mox листостебельный рис.47
-  печеночный рис.47
-  слоевищный рис.47 
Мумификаты 60
Мускул 281, PWC./72, 176, 235
-  брюшной рис.205
-  воронки рис.205
-  головы рис.205
-  замыкатель рис. 162, 235
-  ножной рис. 182

-  OTM ы кате ль рис. 23 5
-  спинной рис.205
Мускулатура поперечная и продольная 
j)uc. 18

Мутовки листьев 125, рис.59 
Мышца рис.11, 228 
Мыщелок 476

Навивание спиральное рис. 107
-  циклическое рис.107 
Название бинарное 86 
Нанопланктон 45 
Нанофоссилии 63 
Насечки рис.180
-  поперечные 256 
Наследственность 22, 24 
Некропланктон 46 
Нектон 45, рис.6 
Неогея 501
Нерв радиальный рис.266
Нефридии 427
Нить (-и) биссусная 44
-  опорная 184
-  органическая рис. 116
-  тычиночная рис. 74
-  цитоплазмы рис.87
Нога 280, 29\, рис. 170, 173, 187, 191, 194,

224, 239
-  лопатовидная 301
-  подошвообразная 278
-  языковидная 301 
Ногочелюсть 261
Ножка 355, рис.235, 237, 281
-  амбулакральная иглокожих 381, 

рис.256, 265, 267, 269, 275, 276
-  птеробранхий рис.281 
Ноздри рис.293 
Номенклатура 514 
Ноосфера 51, 548 
Нотогея 501 
Нототирий 363 
Нотохорд 418, рис.323

Оболочка диноцисты рис.39
-  хорды рис. 290
-  ядра рис. 30
Обороты раковины рис. 186, 207, 215
-  несоприкасающиеся рис.198
Образ жизни 47, рис.239, 242, 249, 252,

257, 264, 282
-  бентический 44
-  донный 44
-  зарывающийся рис.239
-  пелагический 44
-  плавающий рис.162
-  ползающий рис. 162

19 Палеонтология 561



Образования внутриклеточные рис. 17
-  днищеподобные 201
-  корневидные рис.262
-  листоподобные рис.45
-  полигональные пористые трубчатые 

2\Ъ,рис. 128
Обызвествление 69 
Овицелла 346, рис.232 
Окаменелость 60, рис. 13 
Окаменение (минерализация) 68 
Окно височное 457, рис.307, 310 
Околоцветник 145 
Окончание лепестковидное 322
-  нервное рис. 294
-  филлоидное 322 
Окремнение 69 
Онихиты 301, рис. 196, 222 
Онтогенез (онтогения) 24, рис.216 
Оогонии 107
Oocnopa рис.42
Оплодотворение двойное 96, 145 
Орган (-ы) аборальный 247, рис. 149
-  боковой линии 432
-  внутренние остракод рис. 162
-  интегументоподобныи рис.52 
Органеллы 165
Организмы плотоядные рис.5
-  растительноядные рис.5
-  стенобатные 48
-  стенобионтные 48
-  стеногалинные 48
-  стенотермные 48
-  эврибатные 48
-  эврибионтные 48
-  эвригалинные 48
-  эвритермные 48 
Органоиды 165 
Ориктоценоз 57 
Оскулюм 195 
Основание рис 292
-  автозооеция рис. 231
-  зуба рис. 292
-  кораллита рис. 144
-  полипа рис. 18
Особь макросферическая 168, рис. 86, 96,

107
-  микросферичеіская рис.86, 96, 107 
Отбор естественный 22, 24 
Отверстие анальное рі/с./54, ПО, 172, 187,

194, 224, 228, 256, 260-263 , 265, 267,268, 
273-276 , 281, 288, 295

-  жаберное рис.294
~  между предчелюстными костями 

рис. 304
-  надглазничное рис.321

-  нижнечелюстное рис.310
-  носовое рис. 304, 310
-  подглазничное рис.321
-  предглазничное рис.310
-  ротовое рис. 133, 149, 154, 170, 172, 187,

194, 224, 228, 254, 256,260-263, 265, 267, 
273, 274, 276, 281

-  слуховое наружное рис.321
-  щелевидное гидроспир рис.262 
Ответвления нервные рис.293 
Отворот внутренней г>^ы рис. 186
-  примакушечный рис.182
Отдел (-ы) головной позвоночных 

рис.293-296, 298
-  головного мозга рис. 293
-  позвоночного столба грудной 429
-  крестцовый 429
-  поясничный 429
-  туловищный рис. 298
-  хвостовой 429
-  щейный 429
-  членистоногих брюшной 2,62
-  головной 262
-  грудной 262
-  туловищный (торакс) 257, рис. 154 
Отложения внутрисифонные 308 
Отмель континентальная рис, 6, 21 
Отолиты 451
Отпечаток (-ки) 61, рис. 10, 27, 151, 239, 

244
-  васкулярный боковой рис.239
-  срединный рис.239
-  конодонтоносителя рис. 295
-  кровеносной системы рис.239, 244
-  кровеносного сосуда рис. 222
-  мускула 2S2, рис.27, 162, 170, 174, 177- 

179, 181, 188, 239, 240, 244, 247
-  заднего/)мс. 7 7Р, 180, 182
-  переднего/)мс./7Р, 180, 182
-  коры растений рис.54
-  половой системы рис.239, 244 
Отросток аннулярный рис. 197
-  замочный рис.235, 238 242, 245, 247,251
-  корнеподобный рис.42
-  остистый рис.290
-  с семенами рис. 66
-  сосцевидный рис. 321
-  шиловидный рис.321
-  шиповидный 224

Палеобиогеография 19 
Палеобиогеохимия 20 
Палеобиология 9 
Палеоботаника 18 
Палеогея 502
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Паіеозоология 18 
Палеоихнология 21 
Палеонтология 9, 14
-  бактериальная 20
-  молекулярная 18
-  эволюционная 19 
Палеофаунистика 19 
Палеофлористика 19 
Палеоэкология 19 
Пальцеходящие 453
Панцирь двустворчатый диатомовых 
рис. 36

-  динофитовых рис. 39
-  морских ежей рис. 274
-  с иглами рис. и ,  272
-  позвоночных 434, рис.298
-  головной 455, рис.298
-  туловищного отдела рис. 298
-  членистоногих 255 
Папиллы 417, рис. 280 
Параллелизм 26 
Параподии 250 
Паратаксоны 515 
Парафилия 28, 449 
Парахоматы 177 
Парус 222, рис. 131 
Педицеллярии 402, рис. 271 
Пелагиаль 44
Пеллеты 62 
Первичноводные 431 
Перегиб 282
-  коленчатый рис. 216
-  острый рис. 103
-  срединный рис. 178
Перегородка (-и) брюшная брахиопод 356
-  головоногих рис.201, 207, 209, 210, 213,

214, 216, 222
-  первая рис. 206
" внутренняя личинки кораллов рис. 135 

мускулистая двустворок рис. 173
-  пластинчатая хететоидей рис. 121
-  тентакулит рис. 224
-  фораминифер рис. 99, 107
-  волнистая рис. 100
-  радиальная рис. 107
Пережим поперечный 205, 213, рис.210 
Перекладина ^uc. 7 75, 231 
Перекристаллизация 68 
Перепонка летательная 483 
Перидерма внутренняя и наружная 118, 
рис. 55

Период постэмбриональный 316
-  эмбриональный 316 
Периострак 356, рис. 241

Перипрокт (анальное поле) 398, рис.256 
Перистом (ротовое поле) 398, рис. 256 
Перо ПЭ, рис. 63, 68, 312
-  стерильное рис. 62
-  со спорангиями 63
-  спороносное (фертильное) рис.62 
Пёрышки (сегменты) 129, рис. 63, 65, 6 8 . 
Пестик рис. 74
Петроматогнозия 9 
Печень/)мс. 772, 194, 265 
Пигидий 257, рис. 154 
Пинакоцит 195, рис. 114 
Пиннулы 384, 392
-  рук рис. 263, 264 
Пирамида трофическая 42 
Пирамидка анальная 386, рис. 254, 261 
Пищеварение внеклеточное «резервуар-

ное» 219
-  пристеночное 165
-  внутриклеточное 165 
Пищевод рис. 187 
Плавник рис.300
-  брюшной рис. 299
-  фудной рис. 299, 301
-  дополнительный рис. 299
-  хвостовой 430, рис.288, 291
-  гетероцеркальный 431, рис. 291
-  протоцеркальный 431, рис. 291 
Планктон 44, рис. 149, 257, 282
-  бактериальный 45 
Планула 11\,рис.131, 144
Пластина (-ы) горизонтальная рис.121, 

134, 145
-  гребневидная рис. 186
-  днищеподобная 202, рис. 121
-  зубная 356, рис.236, 243, 249, 301
-  кожная 455
-  концентрическая рис. 178
-  кроющая рис. 124
-  продольная 308
-  соединительная 229, рис. 145
-  чешуевидная 437 
Пластинка (-и) рис.268, 293
-  амбулакральная простая 398, рис.268
-  сложная 396, рис. 268, 272
-  зубовидная верхняя рис. 294
-  нижняя рис. 294
-  глазная 381, рис.256, 268, 270, 271, 274, 

275
-  гребная 247, рис. 149
-  дополнительная известковая рис.182
-  инсерционная 278
-  мадрепоровая (мадрепорит) 380, 399, 
рис. 273
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-  панциря рис. 11
-  первая, последняя и срединная лорикат 
рис. 171

-  половая 381, ^uc. 256, 268, 270, 271, 275
-  язычковая рис. 294 
Пластиночка известковая рис.37 
Пластрон 404, рис.275
-  амфистернальный 404
-  меридостернальный 404 
Платформа рис. 295, 296 
Плацента 482
Плевры 255, рис. 154, 156
Плейстон 46
Плёнка бентосная рис. 6
-  «живой ткани» рис. 122
-  жизненная 50, рис.6
-  планктонная рис. 6 
Плечо рис. 303 
Плод 144
Плодолистики 145
Плоскость перерыва роста рис.121
-  септы рис. 140
-  симметрии рис. 234 
Площадка для связки рис. 174, 181 
Побег рис. 53
-  облиственный рис. 59
-  разнолистный рис. 73
-  с листьями рис. 67
-  с мегастробилами рис. 67
-  со стробилами рис .60 
Поверхность зуба жевательная рис.319,

320
-  нёбной кости рис.301
-  раковины скульптированной рис.204
-  септальная фораминифер рис. 101
-  сочленовная членика стебля рис.263, 

279
Подножие континентальное 51, рис.6, 21 
Подпорка связочная 283 
Подразделения геохронологические и 

стратиграфические 33 
Подушка листовая 121, рис. 54, 55 
Позвонок (-ки) иглокожих 395, рис. 266
-  хордовых 429, рис. 12, 290
-  амфицельный 429, 455
-  гетероцельный рис. 429
-  лепоспондильный 455, рис.304, 305
-  опистоцельный 455
-  первый шейный рис. 12
-  платицельный 429, 475
-  процельный 455
-  рахитомный 455, рис.304
-  седловидный 472
-  стереоспондильный 455, рис. 304

-  эмболомерный 455, рис.304 
Поколение бесполое и половое рис. 86 
Покров бактериальный рис. 7
-  шерстистый рис. 308
Поле амбулакральное 381, рис. 254, 256 

267, 269-272, 275
-  анальное (перипрокт) 3%, рис. 11, 256
-  апикальное 400
-  интерамбулакральное 3Sl,puc.254, 256 

267, 269-272
-  заднее рис. 180
-  лигаментное рис. 263, 279
-  переднее рис. 180
-  петалоидное-лепестковидное 403
-  ротовое (перистом) 398, рис. 254, 256. 

271, 272
-  сенсорное рис. 294 
Полиморфизм 345 
Полип 220, ^uc. Уй; 131, 133
-  гидроидный рис.130
-  коралловый рис. 130
-  с щупальцами рис. 18, 137
-  фоссилизированныи рис. 13, 137 
Полипид 345
Полифилия 28
Полоска мантийная 293, 295, рис. 188 
Полость рис. 115
-  базальная рис. 295
-  гастральная 218, рис.129
-  нескладчатая 222
-  для мягкого тела рис. 183
-  мантийная 276, рис. 187, 194, 235
-  пищеварительная 218, рис. 129, 130
-  пульпы рис. 292
-  ротовая рис. 187
-  с половыми продуктами рис. 131
-  тела рис. 265
-  вторичная (целомическая) 218, рис.129
-  первичная (бластоцель) 218, рис.129
-  целомическая 218
-  центральная 206, 2\Q, рис.114, 123, 124
-  цистида рис. 228
Порода биогенная известковая 71
-  железистая 74
-  кремневая 73
-  фосфатная 73
-  карбонатизированная 70
-  органогенная 70 
Пороцит^uc.774, 777
Поры 229, рис. 99, 105, 114, 117, 120, 123, 

124, 137
-  амбулакров рис.256, 270
-  гидроспир рис. 262
-  двойные 386, рис.261, 269

564



- для выхода половых продуктов рис. 268, 
274
крупііыс, мелкие рис. 115

- ромбовые (ромбы поровые) рис.261 
Последовательность оборотов рис. 203

стадий рис. 12 
Пос'фойка рифовая рис. 128 

строматолитовая рис. 34 
Початок рис. 75 
Почка рис. 172, 288 
Почкование 221 

перфорирующее 419 
Пояс плечевой рис.301 
Поясок 100 
Предплечье рис.303 
Предпыльца 132 
Премоляры 477 
Придатки корневые рис. 59 
Признак относительный 31 
Прикрепление и форма перышек рис.65
-  аіетоптероидный тип рис. 65, 68
-  невроптероидный тип рис.65, 68 

пекоптероидный тип рис.65
-  сфеноптероидный тип рис.65, 68 
Примасепга 316
Примасутура 316
Присоска рис. 196
Провинция неритическая рис.6
-  океаническая рис.6 
Прогресс биологический 29 
Продуценты 42 
Прокариоты рис. 33
-  аэробные рис.30
-  симбиотические рис. 30
-  фотосинтезирущие рис. 30 
Проостракум 329, рис.222 
Прорыв листовой 111, рис.45 
Просепта 316
Просифон 316, рис.205, 207, 227 
Простела рис. 59 
Просутура 316, рис.206 
Протегулум 357, рис.237 
Протека рис. 99 
Протисты рис. 31
Протоконх 312, 315, 329, рис.202, 205— 

208, 226, 227
ангустиселлятный 316, рис. 206

-  аселлятный 3 [6, рис.206
-  веретеновидный рис. 206
-  латиселлятный 316, рис.206
-  субсферический рис. 206
-  эллипсовидный рис. 206
-  яйцевидный рис. 206 
Протокораллит 226 
Протостела 109, рис. 44

Прут рис. 231 
Псевдоабиссаль 53 
Псевдопланктон 45, рис. 282 
Псевдоподии 165, 166 
Псевдофоссилии 63 
Пузырь (-и) воздушный 104, 420
-  плавательный 449 
Пульпа 443, 478, рис.292 
Пупок 295, ^uc. 189, 190, 203
-  ложный рис. 186
Пучок ветвящихся ребер рис. 203
-  проводящий 121,^ис.52, 54, 60, 69 
Пыльник 132, рис. 74
Пыльца 112, 132, рис.66 
Пыльцевое зерно одно-, двух-, трехмеш- 

ковое рис. 73

Равноспоровые 112 
Радиаль 206, рис. 124 
Радиация 21, рис. 1, 148 
Радиолярит 73, 186
Радула 276, 291, ЗХЪ,рис.187, 190, 191, 205 
Развитие жизни рис. 327
-  личиночное трилобита рис. 155
-  органического мира рис. 330
-  эмбриональное рис. 237 
Размножение 96, рис.87
-  бесполое рис.36, 147
-  личиночное 294
-  обоеполое 96
-  однополое 96
-  половое 96
Разнообразие таксономическое рис.24 
Разноспоровые 112 
Разрез, см. сечение
Раковина (-ы) рис. 87, 100, 105—107, 161, 

174, 182, 183,187, 191,193, 194, 202, 205, 
215, 218, 223-226, 235, 236, 241, 243

-  агглютинированная 169, рис.112, 113
-  бащенковидная 295
-  веретеновидная рис.99, 100
-  внутренняя рис. 221
-  выпрямленная рис. 198
-  гетеромор фная 312
-  гладкая рис. 204, 226
-  грубоскульптированная рис. 204
-  диморфная 175
-  зияющая 300
-  известковая рис. 112
-  изогнутая рис. 198
-  инволютная 170, 312, рис.89, 198
-  клубкообразная рис. 98, 215
-  колпачковидная 294, 295
-  левозавитая 293, рис. 193
-  макросферическая рис. 102
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-  микросферическая рис. 102
-  милиолиновая 169
-  мономорфная 312
-  начальная часть рис. 202
-  неравностворчатая 282
-  овальная рис. 100
-  полуинволютная 170, Ъ\2, рис.198, 203
-  полуэволютная 170, 312
- правозавитая 293, рис. 193
-  прямая 305, рис. 198
-  равностворчатая 282
-  секреционная известковая 169, рис. 113
-  скульптированная рис. 226
-  с «морскими уточками» рис. 164
-  согнутая 305
-  спиральная рис. 198
-  спирально-винтовая \1Q, рис.186, 215
-  спирально-завитая 294
-  спирально-коническая 170, 295, рис. 198
-  спирально-плоскостная 170, 295, 
рис. 198, 203

-  спирально-свернутая 305, рис. 198
-  среднеекульптированная рис. 204
-  тонкоскульптированная рис.204
-  червеобразная 294
-  шаровидная рис. 100
-  эволютная 170, Ш , рис.198, 214
-  эмбриональная рис.237
-  ювенильная рис. 205 
Расположение камер инволютное рис. 88
-  однорядное рис. 88
-  спирально-винтовое рис.88 

спираіьно-клубкообразное рис. 88
-  спирально-коническое рис. 88
-  спирально-плоскостное рис. 88
-  эволютное рис. 88
-  клеток линейное рис. 16
-  спираіьное рис. 16
-  отпечатков двухрядное рис. 162 
Растения равноспоровые (изоспоровые)

112
-  разноспоровые (гетероспоровые) 112 
Расчленение и корреляция 31
Рахис папоротников \29, рис.63
-  трилобитов 255, рис. 154, 156 
Рёбра позвоночных рис. 12, 290, 305
-  раковины рис. 174, 226
-  бахромчатые рис. 203
-  вильчатые рис. 203
-  концентрические рис. 130, 236
-  осевые рис. 186 

поперечные рис. 203
-  простые радиальные рис. 203
-  радиаіьные рис. 180, 236, 242
-  заднего поля рис. 180

-  спиральные рис. 186, 189
-  ствола растений рис.60 
Ребристость радиальная рис.178 
Регресс биологический 29 
Редукция рис. 317 
Редуценты 42
Резцы рис. 319 
Реликт 49 
Реснички 166 
Ретикулоподии 167 
Решётка губок скелетная 196
-  диктиональная 196, Ш , рис.116, 117
-  пространственная рис. 116
-  литистидная 196, рис. 118
-  фаретронная 200, рис. 119
-  иглокожих рис. 255
-  наружная рецептакулит рис. 124 
Ризоиды моховидных 113, рис.47
-  проптеридофитов 115, рис. 48
-  грибов рис. 83 
Ризофор \\9 ,ри с.56
-  клубневидный рис. 56 
Ринхолит 305, рис. 197, 199 
Рифообразование рис. 331 
Рифостроители рис. 331 
Рифы рис. 6
-  атолловые рис. 331
-  береговые рис. 331
-  океанические рис. 331 
Ромбы поровые рис. 261 
Рост биполярный рис. 10
-  радиальный рис. 10
-  униполярный рис. 10 
Ростр 229, рис.205, 222 
?от рис. 130, 135, 294
Рубец листовой 121, ^uc. 54, 56
-  листьев-филлоидов рис. 56
-  прикрепления рис. 178 
Рубчик рис. 54
Руги 234
Рудимент ростра рис. 223
Руки 384, рис. 196, 197, 205, 223, 263, 264
-  ветвящиеся рис. 263
-  неветвящиеся рис. 263
-  с присосками рис. 221 
«Руки» крыловидные рис. 281 
Рыльце рис. 74
Ряды зубов рис. 175
-  наследственной изменчивости анало

гичные и гомологичные 26

Свертывание трилобитов рис. 160
-  двойной тип рис.160
-  дискоидальный тип рис. 160
-  сфероидальный тип рис. 160
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Связка 264, 280, рис. 11
-  внутренняя 283
-  наружная 283
-  сложная 283 
Связи пищевые 42
-  родственные рис. 138, 169, 219
-  трофические 42, рис. 5
-  эволюционные рис.323 
Сгущения жизни 50, рис.6 
Сегмент (-ы) 129
-  головной рис.237
-  конечный рис. 165
-  монетовидный 311
-  мускулатуры рис. 288, 323
-  ножной рис. 237
-  нуммулоидальныи 311
-  округлый рис.63
-  папоротников (см. пёрышки)
-  сифона рис. 199
-  туловищный рис. 237
-  члеников стебля рис.279
-  эллипсовидный 311 
Сегментация 427
Седло 314, Ъ62, рис.203, 244, 249
-  вторичное 322
-  нерассеченное рис. 203
-  рассеченное рис. 203
-  цельное рис.203 
Семена рис. бб, 72
-  двусторонне-симметричные 133
-  радиачьно-симметричные 133
-  ягодоподобные рис. 73 
Семенник рис. 228 
Семя 111, рис. 67
-  радиально-симметричное рис. 69 
Семязачаток 112, 132, рис. 70 
Семяпочка 112
Сепион 331
Септа (-Ы) 210, 226, 228, 304, рис.99, 135, 

139-141, 144, 197, 227
-  боковая 233
-  добавочная рис. 139
-  большая 233, рис. 140
-  главная 233, рис. 139, 140
-  малая 233, рис.140
-  противоположная 233, рис. 139
-  срединная 356, рис. 236, 242, 243, 245— 

247
-  шипообразная 229
-  шиповидная рис. 136 
C tv m t  рис. 154, 172, 187, 194 
Сердцевина рис. 55, 72, 73
Серия зачаточных медуз рис. 131, 133
-  зубцов рис.196 у 
Серпулиты 251

Сестонофаги 42, рис.5
Сеть эндоплазматичеекая рис. 30
Сечение осевое рис. 107, 189
-  перегородок рис. 99
-  поперечное рис.107, 265
-  продольное рис.107, 189
-  тангенциальное рис. 231
-  экваториальное рис. 107 
Сикула 420, 2 8 4  
Силицит 73
Симбиогенез 88, рис.30, 31 
Симбиоз рис. 122, 137 
Симбионты рис. 87 
Симметрия бирадиальная 239
-  двусторонняя 399
-  пятилучевая 381, 399
-  радиальная 381 
Симфиза рис. 205 
Синангий 111 
Синаптих 314 
Синсанкрум 472
Синус мантийный двустворок 282, 
рис. 174, 176, 177, 181, 182

-  раковины брахиопод 362, рис.241, 249 
Система амбулакральная (водно-сосуди

стая) Ъѣй,рис.256
-  ирригационная 195, рис.775
-  асконоидная 195, рис. 114, 115
-  лейконоидная 195, рис. 775
-  сиконоидная 195, рис.775
-  мускульная 360, рис.205
-  нервная рис. 194
-  пищеварительная рис. 235
-  проводящая рис. 45
-  сифональная рис. 201
-  стерженьков 213 
Систематика 86
Сифон (-ы) брахиопод рис. 239
-  гастропод рис. 187, 191
-  головоногих 302, рис. 197, 205, 207, 222, 

227
-  брюшной рис. 203
-  краевой рис. 200
-  сложный 305
-  узкий 305, рис.200
-  широкий 305, рис. 200
-  двустворок 278
Сифоностела амфифлойная и эктофлой- 

ная 109, рис.44 
Скафоподы рис. 25
Скелет 63, рис.H  2̂4, 130, 135, 147, 263, 

303, 304, 308, 310, 311, 314, 315, 320, 321
-  агглютинированный 64
-  внутренний рис. 25
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-  известковый 67, рис. 144, 265
-  карбонатизированный 65
-  кремневый 67, рис.19
-  личиночный 377
-  минеральный 65, рис.327
-  органический 64
-  осевой рис. 291
-  основания полипа рис. 135
-  промежуточный 232
-  протеиновый 65
-  псевдохитиновый 65
-  секреционный 64
-  силицитизированный 65
-  стенки рис. 135
-  фосфатный (фосфатизированный) 67
-  хитиновый 65
-  целлюлозный 64
Складки внутренние спиральные 295, 

рис. 186, 189
-  перегородок рис.99
-  подошвы полипа рис. 135
-  тела рис. 117
Склериты 239, АЮ, рис. 145, 277 
Склеробласты 195, 234 
Склон континентальный 51, рис. 6, 21 
Сколекодонты 251, рис. 151 
«Скорлупка» ооспоры рис.42 
Скульптура раковины рис. 204 
След листовой 111, 121, ^uc. 45, 54, 55
-  прикрепления брахиолей рис. 261
-  прирастания рук рис. 247
-  ряби рис. 9
Следы жизнедеятельности рис.9 
Слепки негативные и позитивные 61 
Слепок полости рис. 14 
Слияние спикул рис. 255 
Слоевище 98, 113, рис.42 
Слой внешний морщинистый 233, 

рис.136
-  внутренний рис.130
-  волокнистый рис.241
-  вторичный известковый рис. 241
-  гастральный рис. 130
-  конхиолиновый рис. 172
-  мезодермный рис. 228
-  наружный рис. 130, 172, 241
-  органический рис. 239 

перламутровый рис. 172
-  пластинчатый рис. 172
-  поверхностный рис.247
-  покровный рис. 247
-  призматический рис. 172
- фарфоровидный рис. 172
-  фосфатный рис. 239

-  эктодермальный рис. 228
-  эпидермальный рис. 130 
События биотические 520 
Сооружения органогенные рис. 331 
Сорусы 111, рис.46
Сосуды кровеносные рис. 266
-  растений 109, 144
Соцветия простые и сложные 145, рис. 75 
Спайка 329, рис. 222
Спикула (-Ы) губок 195, рис. 114, 116
-  кремневая рис. 120
-  многоосная 196
-  одноосная 1%, рис. 119, 120
-  трехосная 196, \% , рис. 116, 119
-  четырехосная 195, рис. 118, 119
-  фонарная рис. 116
-  известковая кораллов рис. 17, 145
-  трехлучевая иглокожих рис. 255 
Спиракули 389, рис.262 
Спираль рис. 300
-  зубная рис.300
-  лофофора рис. 238 
Спонгин 196 
Спонголит 73, 201 
Спондилий 156, рис.236, 242
Спора (-Ы) \ \ \ ,  рис.46, 48, 50, 54, 58-60 , 

63, 83
Спорангий \ \ \ ,  рис.46, 4 8 -50 , 53, 58-60, 

63, 66, 83, 88 
Спорангиофоры \25, рис.58 
Спор огон \\А, рис.47 
Спорофилл рис. 50, 52 
Спорофит моховидных рис. 47
-  папоротника 111, ^uc. 46
-  плауна зрелого и юного рис. 50
-  проптеридофитов рис.48
-  хвоща зрелого рис. 58
Способ образования мезодермы телобла- 

стический 218, рис. 129
-  энтероцельный 218, рис. 129
Стадия (-и) клубкообразная начальная у 

фораминифер рис.98
-  развития личинки рис. 135
-  полипа рис. 135
-  постановки конечностей рис.302
-  спикул рис. 255 
Статолиты 224
Ствол рис. 51, 56, 60, 72, 73
-  маноксилический 122
-  нервный ^uc. 772
-  пикноксилический 135
Створка (-и) рис.27, 36, 118, 162, 163, 234, 

235, 242
-  брахиальная 354
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-  брюшная 354, рис.235-237, 239, 240, 
242-249, 251

-  известковая рис. 152
~ леъая рис. 174-177, 179-183
-  материнская рис. 36
-  неравносторонняя 281
-  нижняя рис. 183
-  педальная 354
-  правая рис. 175—177, 179—183
-  равносторонняя 1Ѣ\, рис.177 
-с б о к у  ̂ uc. 27
-  спинная 354, рис.235—240, 242—251
-  хитиновая рис. 152 
Стебель губок рис. 115
-  иглокожих рис. 260—263
-  круглый рис. 263
-  пятиугольный рис. 263 
~ птеробранхий рис. 281

растений рис. 48, 53, 55, 59, 60, 68, 69
-  с филлоидами рис. 53 
Стебельки 259, рис. 158 
Стела 109, рис.44, 60 
Стенка альвеолярная рис.99
-  внешняя цистида рис. 228
-  внутренняя 207, 210
-  двухслойная рис. 95, 99
-  дорсальная рис. 227
-  инвагииаииониого типа 213
- клетки рис. 30 

кораллита рис. 18, 144
-  ложнопористая 362, рис. 241
-  наружная 210
-  однослойная рис.99
-  органическая рис.232 
-- пористая 362, рис.241
-  раковины рис.99, 172, 197, 239
-  сплошная 362, рис. 241 

■фехслойная рис. 99 
'тстирсхслойпая рис.99

Стснобиоііты 48 
Стереом чашечки У11, рис. 255 
Стержень известковый рис. 145 
Стерженьки 203
- радиальные 211 

Стигма 119 
Стигмарии 119
Столб позвоііочиый 429 
Сто;ібик (-и) кораадов 228
- в виде колонны 233 

ірифслсиил[п>ій 233 
пластинчатый 233

“ простой 233
-  сложный 233 

ііуммулитид рис. 107 
осевой гасфоііод 295, рис. 189

— пестика цветка рис. 74 
Столотека 421, рис.283 
Стомохорд 418
Стопа рис. 303 
Стопоходящие 453
Сторона боковая рис. 199, 200, 202, 203
— бтрюшная рис. 165, 197, 199—202, 208, 

212, 222
— вентральная рис.206
— внутренняя рис. 239
— спинная рис. 165, 222
— перегородки рис. 216 
Стратиграфия секвентная 21
— событийная 21
Стробил \ \9, рис.50—52, 58—60, 70 
-ж енский  (мегастробил) 132, рис.67, 72
— мужской (микростробил) 132, рис. 72, 73
— обоеполый рис. 72
— «шишка» рис. 72 
Стробиляция 224
Строение зуба лабиринтовидное 455
— конечностей рис. 317
— растений клеточное рис.47
— тела метамерное 250
— модульное 250 
Строматолиты 94, рис. 34, 334 
Струйки нарастания рис. 203 
Структуры осевые рис. 140, 143
— турбвдитовые рис.9 
Струя реактивная рис. 196 
Сублитораль 53, рис.6, 21 
Субфоссилии 60 
Сукцессия 50
Сумка выводковая 481 
Супралитораль 52, рис. 6 
«Сферактиноиды» 205 
Сходство конвергентное 296

Таблички иглокожих амбулакральные 
рис. 2 56

— анальные 392
— базальные (основные) 389, 390, 392, 

рис. 262, 263
— боковые (латеральные) ЗЮ, рис.266
— брахиальные 392
— брюшные рис. 266
— дельтоидальные 389, рис.262
— интербрахиальные 392
— интеррадиальные 389
-" инфрабазальные (нижнеосновные) 

390, рис. 263
— латеральные (боковые) 389, рис.266
— нижнеосновные (инфрабазальные) 

392, рис.263
— оральные (ротовые) 391
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— основные (базальные) 389, 390, 392, 
рис. 262, 263

— радиальные ЪЮ, рис.262, 263
— ротовые (оральные) 392, рис.261
— спинные рис. 266
— кремнезема радиолярий рис. 19
— кроющие рецептакулит 206, рис. 124 
Таз рис. 303, 311
Таксон 82 
Таксономия 86 
Талеолы 362, рис. 241 
Таллом 98, рис. 83 
Танатоценоз 57 
Тафономия 20, 57 
Тафоценоз 57
Гека 383, т ,  рис.260, 263, 281, 287 
Текториум внутренний рис.99
— наружный рис. 99 
Тектум рис. 99 
Тело губки рис. 115
— мягкое рис. 135, 187, 191, 235, 280
— позвонка 429, рис.304, 305
— амфицельное, гетероцельное, плати- 

цельное 429
Телом 125
Тельсон 2 6 2 ,16%, рис. 165 
Тении 210 
Тёрка рис. 187 
Техногей 36 
Техноцен 36 
Тигны 213
Ткань (-и) кораллов промежуточная сет- 

чато-игольчатая рис. 143 
пузырчатая из диссепиментов 233, 

рис. 140
— мантии двустворок соединительная 
рис. 172

— растений рис.55
— воздухоносная рис. 52
— механическая 108, 109
— образовательная 108
— основная 108
— питательная 146
— покровная 108
— проводящая 108 
Торакс 257, рис. 154 
Трабекулы палочковидные рис.99 
Тракт кишечный рис. 288 
Трансформация клеток рис.114 
Трахеи 269
Трахеиды 109 
Трепанг 409 
Триада тек 421, рис.283 
Тривиум 399
Трубка (-и) минерализованная рис.8

-  нервная хордовых рис. 288
-  погонофорат 282
-  полигональная гелиолитоидей 232
-  пыльцевая растений 133
-  септальная головоногих 304, 306, 314, 
рис.198, 200, 201, 203

-  длинная прямая рис. 198
-  короткая загнутая рис. 198
-  короткая прямая рис. 198
-  крючковидно изогнутая рис. 198
-  ортохоанитовая 306, рис. 198 
~  прохоанитовая 314, рис. 203
-  ретрохоанитовая 314, рис. 203
-  циртохоанитовая 306, рис. 198
-  прямая рис. 198, 200
-  соединительная кораллов 229
-  хитиновая сцифоидных рис. 133 
Трубочка рис. 134
-  известковая рис. 120, 151 
-- симбионтов рис. 122
-  полигональная пористая
-  тека рис. 281
-  червей рис. 137 
Туловище 291, рис. 281
-  асимметричное 292 
Турбидиты рис.9 
Туф харовый 107 
Тычинка 145, рис. 74 
Тяж воздухоносный 121
-  паренхимный рис. 54
-  спинно-мозговой рис.305

Углубление (-я) в центре раковины 
рис. 107

-  между складками тела рис. 117
-  продольные на ядре жилой камеры 
рис. 200

Уздечки 417
Узел нервный рис. 172, 187, 228 
Ультраабиссаль 53, рис.6 
Уровень напластования рис. 13 
Усики-цирри рис. 264 
Уступ рифовый ^ c .  334 
Устье у гастропод 293, рис. 186
-  голостомное 292
-  сифоностомное 293
-  цельное 295
-  головоногих 303, рис.203, 208—213, 216
-  губок центральной полости рис. 114, 115
-  мшанок 346
-  фораминифер арковидное 181
-  лучистое 178
-  петлевидное 181
-  ситовидное рис.93, 95
-  с зубовидным выступом 178
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-  щелевидное припупковое 179, рис. 191 
Устьице Ш , рис.48, 52, 67, 71, 72 
Утолщение мозолевидное рис. 190 
Ушки 285, 323, Ш , рис. 179, 215, 236, 249

Фалангоходящие 453 
Фауна 49
-  «гиппарион овая» 487
-  «индрикотериевая» 488
-  «тургайская» 488 
Фауногенез 19 
Фибриллы белка рис. 19 
Фибры 361 
Филлиды ПО
Филлоиды UQ, рис.45, 52, 53, 56 
Филлосперма 138 
Филогенез 25, рис. 147 
Филогения 25, рис.206, 314 
Фильтратор 194, 355 
Фитолеймы 105 
Фитопланктон 45, рис. 5, 6 
Фитофаги 164 
Фитоценоз 97 
Флора 49
-  бореальная рис. 80
-  мезофитная рис. 79
-  потальная рис.80
-  палеофитная рис. 79
-  экваториальная рис. 80 
Флорогенез 19
Флоэма \Q9,puc.44, 48, 55, 72 
Фолии 213
Фонарь аристотелев 380, рис. 256 
Форамен 356, ЪвЪ, рис.236, 242, 244, 248,

250, 251 
Форма (-ы) бентосная рис. 160
-  зарывающаяся червеобразная рис.333
-  прикрепленная рис. 133
-  древесная рис. 60
-  древовидная рис. 62
-  живородящая 294
-  жизненная рис. 316
-  колониальная археоциат и губковых 
рис. 333

-  хитинозой рис. 326
-  колонии ветвистая 204
-  пластинчатая 204
-  цилиндрическая 204
-  шароввдно-сферовдная 204
-  кустарникоподобная рис.333
-  личиночная 262
-  макросферическая рис. 102
-  медузоподобная рис. 336
-  микросферическая рис.102
-  нитчатая септированная рис. 329

-  одиночная археоциат и губковых 
рис. 333

-  одиночных кораллов рис. 134
-  блюдцеобразная рис. 134
-  дисковидная рис. 134
-  коническая рис. 134
-  пирамидальная рис. 134
-  туфелькообразная рис. 134
-  цилиндрическая рис. 134
-  четырехгранная рис. 134
-  пёрышек растений рис. 65
-  планктонная рис. 133, 160
-  сегментированная рис.333
-  тела рис. 300
-  травянистая рис. 333 
Фоссилизация 20, Ьѣ, рис.11, 18, 19
-  мягкого тела рис. 8
-  трубки рис. 8 
Фоссилии 60 
Фоссула 233, рис. 139 
Фосфатизация 69 
Фотобиосфера 50 
Фотосинтез 90, рис.32, 90 
Фототрофы 90 
Фрагмокон 304, 329, рис.222 
Фруктификация 112 
Фурка 264

Хадаль 53 
Хароцит 107 
Хвост рис. 12, 303 
Хелицеры 268, рис. 165 
Хемосинтез 90, рис.32, 90 
Хемотрофы 90 
Хемофоссилии 62 
Хеты рис.237 
Хилидий 363, рис. 242 
Хоаноциты 194, рис. 114, 120 
Хоаны 449
Хобот птеробранхий рис. 281 
Хоботок рис. 150
Ходы ископаемых грызунов рис.15
-  смоляные растений 143, рис. 73 
Хоматы V l l , рис. 100 
X o v R a A l l , рис.288, 290 
Хребет подводный рис. 6

Цветок 144, 145, рис. 74 
Цветоложе рис. 74 
Цевка 472
Цекум Ш , рис.205, 207 
Целлюлоза 65 
Целобластула рис. 129 
Целом рис. 129
Цемент зуба 479, рис.319, 320
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Цененхима 228, 232, 238 
Ценогенез 30 
Ценосарк 228, 239 
Цепочка нервная рис. 154 
Церки 271
Цефалон 255, рис. 154 
Цикл жизненный кнвдарий 222, рис. 131, 

135
-  клеток рис. 16 
Цикломорфоз 25 
Цирри-усики 392, рис. 264 
Циствд 345 
Цистифрагмы 349 
Цистозооеций 347, рис. 229 
Цитоплазма 164, рис.87

Часть корней воздушная рис. 72
-  раковины начальная рис. 202
-  створки примакушечная рис. 181
-  чашечки приротовая рис. 261
-  черепа лицевая рис. 321 
Чашечка рис. 254, 261, 263
-  дициклическая 392, рис. 263
-  коленная рис. 303
-  MOHOциклическая 392, рис. 263
-  чашелистиков рис. 74 
Чашка 233
Челюсть рис. 187, 300
-  верхняя 262, ЪХЪ, рис.205, 319, 321
-  нижняя 262, 315, рис. 12, 205, 300, 310, 

319, 321
рис. 12, 303-306 , 319, 321, 324

-  анапсидный 458, рис. 307
-  диапсидный 458, рис. 307
-  парапсидный 458, рис.307
-  синапсидный 458, рис.307
-  хрящевой 432, 480
-  эвриапсидный 458, рис.307 
Чехол тела рачка 266
Чехлы микрофоссилий рис. 329 
Чешуя 206, рис. 292
-  ганоидная 443, рис. 297, 301
-  кожная рис. 323
-  космоидная 443, рис.297, 301
-  костная 443, рис.297, 301
-  ктеноидная 444, рис.301
-  циклоидная 444, рис.297, 301
-  плакоидная 443, рис.297, 300 
Членики рук 392, рис.263
-  стебля 392, рис.263, 279
-  круглого рис. 263
-  пятиугольного рис. 263

Шевроны 284, рис. 177 
Шейка зуба 414, 478, рис.292, 319

Шельф 51, рис. 6, 9, 21
-  мелководный рис.9
-  промежуточный рис.9 
Шея рис. 314
Шип рис. 87, 105, 222, 260
-  конический рис. 232
-  осевой рис. 186
-  щёчный 257 
Шишка женская рис. 73
-  мужская рис. 73 
«Шишка»-стробил рис. 72 
Шкала геологическая 31
-  стратиграфическая 31, 33, 34 
Шлейф 366, рис.247
Шов диска диатомей 101
-  лицевой трилобита 257, рис. 154
-  заднещёчный 251, рис. 154
-  переднещёчный 257, рис. 154
-  угловощёчный 257, рис. 154
-  оборотов аммонитов 312
-  радиальных перегородок нуммулитид 

рис. 107
-  сегментов члеников стеблей рис. 263, 

279
-  септальный у фузулинид рис. 99
-  черепа венечный рис. 321
-  ламбдовидный рис. 321
-  чешуйчатый рис.321

Щеки трилобитов неподвижные 255, 257, 
рис. 154

-  подвижные 257, рис. 154
Щель (-и) альвеолярная белемнита 329, 
рис. 222

-  биссусная двустворок 290
-  жаберная хордовых рис. 288, 295, 323
-  мантийная гастропод рис. 188
-  разверзания пьшьцы 132
-  споры трехлучевая 122, рис. 63 
Щетинки 417, рис.237
Щит бесчелюстных позвоночных рис. 293
-  птеробранхий головной рис. 281
-  трилобита головной 255, рис. 154
-  хвостовой 257, рис. 154
Щиток вершинный иглокожих 381, 398, 
рис. 256, 268, 270, 271, 273-275

-  дициклический 398, рис.268, 271
-  интеркалярный (удлиненный) 398
-  компактный 399, рис. 268
-  монобазальный 399, рис.268
-  моноциклический 398,400,рис.268, 271
-  разорванный 399, рис. 268
-  удлиненный (интеркалярный) 399, 
рис. 268

-  сложный соцветия растений рис. 75 
Щупальца гастропод рис. 191
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головоногих 302, рис. 197
-  с присосками рис. 196 

гребневиков рис. 149
- кораллов 220, рис. 7̂ ,̂ 130, 137, 141, 143
-  зачаточные рис. 135
- перис тые рис. 145 

полноценные рис. 135
-  лонатоногих приротовые 301, рис. 194
-  мшанок рис. 228
-  погонофораг рис. 280
-  нолухордовых 419
-  нтеробраііхий рис. 281 

хордовых рис. 288

Эволюция конечностей лошадиных 
рис.317

-  мозга рис.318
-  наземных флор рис. 79
- органического мира рис.31

-  растений рис.43 
Эврибионты 48 
Эвстела 110, рис. 44 
Эвфоссилии 60 
Экзина 132 
Экзоскелет 431 
Экогенез 19 
Экосіратиграфия 21 
Экси.чязооепий 347 
Эктоплазма 164, 169. 184 
Эктодерма 218, рис. 129 
Элатеры 114
Элементы дна геоморфологические рис.6
-  игл морского ежа рис.255
-  конодонтовые 437, рис.295, 296
-  листовидные рис.296
-  платформенные рис.296
-  стержневидные рис.296
-  скелетные смежные рецептакулит 
рис. 124

Эллипсоиды внутренние рис. 109 
Эмаль 443, 479, рис. 292, 319, 320 
Эмбриогенез рис, 129 
Эмергенцы [10, рис.45, 53 
Эндемик 49
Эндоконы 305, 310, рис.200 
Эндоплазма 164, 169. 184 
Эндосимбиоз 88, рис.30—32

Эндосифон 310, рис.201 
Эндоскелет 429 
Эндосперм 146 
Энтодерма 218, рис. 129 
Эпибатиаль 53, рис.6, 21 
Эпиболия рис. 129 
Эпидерма 108, рис.59 
Эпидермис 108, 139 
Эпистом 348 
Эпистрофей 476
Эпитека диатомей 100, 234, рис.36
-  базальная строматопороидей 204
-  морщинистая кораллов 232, 233, рис.4,

136, 139
Эпителий мантии внутренний рис. 172
-  наружный рис. 172 
Эпифауна 44 
Эукариоты рис. 33 
Эуфоссилии 60 
Эфира 224, рис. 13}

Югум 369, рис.249, 250

Ядро(-а) головного отдела рис. 293
-  клетки \64, рис. 17
-  окаменевшее сердцевины ствола рис. 72
-  раковины моллюсков рис. 170, 197, 

200-202, 215
-  гидростатических камер рис. 215
-  жилой камеры рис. 200, 215
-  как форма сохранности 60
-  внешнее 61, рис. 27
-  внутреннее 61, рис. 27, 293 
Яйцеклетка оплодотворенная рис. 58 
Яичник рис. 228
Яйцо рис. 131, 311 
Яма височная 457
Ямка (-и) базальная конодонтов 439, 

рис. 29 5
-  вертикальная связочная двустворок 

2ѢЗ, рис. 179
-  для внутренней связки двустворок 

рис.177, 179, 181
-  для зубов двустворок рис. 175, 183
-  замка остракод рис. 162
-  мантийная брахиопод рис. 241 
Янтарь рис. 166
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Указатель латинских названий

Acaciaephyllum рис. 76 
Acanlharia \(>5,рис.84, 85 
Aeanthaster рис. 265
-  ріапеі 396
Aeanthoehaetetes 201, рис. 120 
Aeanthodei 446, 497, рис. 299 
Aeantholoma tubereulata рис. 160 
Aeephala 279, 519 
Aeitiramus рис. 165 
А е о п е е е г а 5 196, 205 
Aerania 428, 429, 495, рис. 323 
Aeritarehi 508 
Aeropora 238, рис. 143 
Aetaeonella рис. 192 
Aetinobaeteriobionta рис. 29 
Aetinoceras рис. 201
Actiiioeeratoidea 305, 311, 339, рис. 195, 201
Aetinopoda 167
Aetinopterygii 451, рис. 301
Aetinostroma рис. 122
Actiodaetyla 485
Adeloblatta eolumbiana рис. 166
a ll (allmis) 515
Afrenulata 417
Agetoehorista tillyardi рис. 166 
Agnatha 431, 432, А9в, рис.323 
Agnostida 258 
Agnostus рис. 156 
Ajaeicyathida 212, 2\3, рис. 127 
Ajaeieyathus рис. 127 
AJaria 105
Aldanoeyathus рис. 127 
Aldanophyton 120 
Alethopteris рис. 68 
AIlactaga 13
Allogromia 512, 5\3,рис. 90 
Allogromiida 65, 171, 182, IS9, рис. 90, 108 
Allosaums 468

Allotheria 480
Altaieyathus 216
Alvarezsauridae рис. 314
Alveolites 12
Amblisiphonella рис. 123
Ammodiseida 171, 172, 182, 183, IS9, рис.

92, 108 
Ammodiseus рис. 92 
Ammonia рис. 103
Ammonitida 77, 318, 323, 339, 3 4 0 , 216, 

217, 219
Ammonoidea 305, 312, 318, 337,339, 516, 

рис. 195, 204, 205, 207, 219 
Amniota 431, 457 
Amoebina 167
Amphibia 453, 497, 503, 505, рис. 304 
Amphidonta 14 
Amphioxus 496, рис. 288
-  Ianeeolatus 428 
Amphiphilis squamata рис. 255 
Aniphipora 204
Amplexus рис. 140 
Ampullina 12, 343, 515
-  patula 514 
Anamaloearis рис. 334 
Anamnia 431 
Anareestes рис. 208
Anareestida 318, 323, 339, рис. 208, 219
Anaspida 436, 497
Aneyloeeras рис. 217
A n e y l u s 193
Aneyroehitina sp. рис. 326
Angiospermae 144
Angoehitina sp. рис. 326
Animalia 88, 162, 530
Anisomyaria 285
Ankylosauria 469
Annelides 250, рис. 84, 151
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Annularia рис. 60 
Anoxyphotobacteriobionta рис. 29 
Antalis рис. 194 
Antedon рис. 264 
Anthoph>'ta 144
Anthozoa 202, 220, 228, 241-243, 245, 516, 

5\6,рис. 130, 135 
Anthropoidea 493 
Antiarchi 445, рис. 298 
Aporrhais 343, рис. 190 
Araehnida рис. 165 
AraliopsoidespKC. 76 
Arberia minasiea рис. 66 
Arberiales 133, 159, рис. 66 
Arberiella vulgaris рис. 66 
Arca рис. 177
-  поае 343
Archaeocalamites рис. 60 
Arehaeoeeti 490 
Archaeoeidaris рис. 271 
Archaeoconularia рис. 133 
Arehaeoeyathi 194. 210, 212, 517, рис. 84, 

125
Arehaeoeyathida 213 
Archaeoeyathus рис. 128 
Archaeodiscina рис. 325 
Archaeogastropoda 295, рис. 188 
Archaeolithothamnium рис. 35 
Ai'chaeolynthus 216, рис. 126
-  sibiricus 216, рис. 126 
Archaeopteris 131, 151, 152, рис. 63 
Archaeopteryx 34, 474, 475, 546, рис. 315,

333
Arehaeornithes рис. 314
Arehaetenerieutobaeteriobionta рис. 29
Areheata 207
Arehimedes рис. 231
Arehodus рис. 292
Arehosauria 459, 464, рис. 310
Aretiea рис. 181
Aretostrea рис. 178
Argonauta рис. 223
Ailhrodira 445, рис. 298
Arthropoda 252, 272, 517, рис. 84
Articulata 124, 357, 361, 373, 375
Artiodaetyla 482, 490
Artisia 141, 153, рис. 72
Asaphus рис. 158, 333
-  expansus 274 
Assilina рис. 107 
Asterias 396
Asteroidea 394, 412, рис, 254, 258, 265, 278 
Asteroxylon \ \Э,рис.53, 333 
Asterozoa 382, 394, 396, 410, 412, 415 
Astropeeten рис. 265

Astrorhiza рис. 91
Astrorhizida 171, 181-183, 189, рис. 91, 108
Astylospongia рис. 118
Ataxophragmiida 171, 175, 189, рис. 97, 108
Ataxophragmium рис. 97
Athyridida 368, 369, 215, рис. 250, 253
Athyris рис. 250
Atrypa рис. 248
Atrypida 368, 375, рис. 248, 253 
Aulopora рис. 136
Auloporida 229, 230, 243, 246, рис. 136, 138
Aulosteges рис. 247
Aves 472, 497, 505, рис. 314, 315
Avimimus 468, 499, рис. 311
Aysheaia рис. 334

Baeillariophyta 100 
Baeteria 88,90, 516, 527 
Baetrites 343, рис. 202 
Baetritoidea 305, 311, 339, 516, рис. 195, 

202, 218 
Baculites 12, рис. 215, 218
-  eodyensis рис. 215 
Baiera рис. 67 
Balanophyllia 244 
Balanus 266 
Balanus s. Iato рис. 164 
Bardoeaфus рис. 72 
Barrandeina рис. 333 
Barroisia рис. 123 
Bathymodiolus рис. 7 
Belemnitella рис. 222 
Belemnitida 331, 516, рис. 195, 222 
Belemnoidea 329, 331, 516 
Bellerophon рис. 188 
Bennettitales 137, 139, 159, рис. 70, 71 
Benthosuehus 455, рис. 304 
Bergeria 121, рис. 55 
Bergeromellus рис. 157 
Betula alba 86 
Beyriehia рис. 162 
Biasaloeeras рис. 214 
Bieyathus 216 
Bigenerina рис. 96 
Bilateria 218, 248, рис. 84 
Birkenia рис. 333
Bivalvia 82, 276, 279, 333-335,519, рис. 168, 

169, 172, 174, 175, 184, 185 
Blastoidea 384, 389, 410, 412, 415, рис. 254, 

258, 262, 278 
Blattoptera рис. 166 
Boekia рис. 260, 333 
Bolboporites 386, 396, рис. 260, 333 
Bothrioeidaris рис. 269 
Bothrioeidaroida 399, 414, рис. 269
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Bothriolepis рис. 298, 333 
Bowmanitales 126, рис.59 
Brachiopoda 354, 373, 5\1,рис. 84, 235 
Branchiata 261 
Branehiosaurus рис. 333 
Brontosaurus 467 
Bryophyta ИЗ, \51,рис. 47 
Bryozoa 345, 517, рис. 84 
Bueeinum рис. 191 
Buehia 286, 290, 343, рис. 179 
Bulimina рис. 104
Buliminida 171, 181, т ,р и с . 104, 108 
Burgessia рис. 334 
Burgessoehaeta рис. 334

Cadoeeras рис. 216 
Cadulus рис. 194 
Calamitales 126, 160 
Calamites \53, рис. 60, 333 
Calamodendron рис. 60 
Calamostaehyales 126, 160, рис. 60 
Calamostaehys рис. 60 
Caleeola 12, рис. 141
-  sandalina 245
Caleispongia 197, 200, 2QS,puc. 119, 125
Calliasterella рис. 265
Callixylon 131
Calpionella \ѣв,рис. I l l
Calyptogena рис. 7
Camarotoeehia 376
Camptostromatoidea рис. 258
Canadaspis рис. 334
Canadia рис. 151
Canoidea 484
Capsuloeyathida 206, 212, 2\3, рис. 127
Cardium рис. 181
Carnivora 483
Carpozoa 383
Caryophyllia 244, рис. 20
Cassandra Iimbata 190
Catarrhini 493
Catenipora 12, рис. 136
Caulopteris рис. 62
Cephalaspides 437
Cephalopoda 276, 301, 305, 306. 333-335, 

337, 339, 343, рис. 168, 169, 195, 196 
Ceratarges armatus рис. 160 
Ceratites рис. 212
Ceratitida 318, 321, 339, рис. 212, 219 
Ceratium maeroeeras рис. 39
-  tripos рис. 39 
Ceratoporella рис. 120 
Ceratopsia 469 
Ceralolroehus 244 
Cerithiuni рис. 189

Cetaeea 482, 485, 490
ef. (eonformis) 515
Chaetetes 14, рис. 121
Chaetetoidea 2 0 2 , 121, 125
Chaetognatha 441
Chalieotheriidae 486, 487
C h a m i a 10
Charonia рис. 187
Charoph>'ta 106, \Ъ1,рис. 42
Cheilostomida 349, 351, ЗЪЗ,рис. 232, 233
Cheirorhiza рис. 47
Chelieerata 252, 261, рис. 152, 153, 165 
Chelonieeras рис. 164 
Chernyshinella рис. 98 
Chiroptera 482, 483 
Chitinolagena рис. 90 
Chitinosaeeus рис. 90 
Chitinozoa 509 
Chiton/)ис. 171 
Chiton s. Ialo рис. 171 
Chlamys 3 4 3 , 179 
Chlorobionta Мб, рис. 29 
Chlorophyta 105, 157, рис. 41 
Choin рис. 334
Chondriehthyes 446, 497, рис. 300 
Chonetes s. Iato рис. 246 
Chonetida 366, 375, рис. 246, 253 
Chordata 426, 5Q3,puc.84 
Choristites 14, рис. 249
-  mosquensis 376 
Chovanella maslovii рис. 42 
Chromobionta рис. 29 
Chromuenia rosanolln 102 
Chrysophyta 101, \Ы ,рис. 37, 38 
Cidaris381,412, 413
-  eidaris 415
Cidaris s.lato 379, рис. 271 
Cidaroida 399, 400, 402, 406, 413, 414, рис. 

271
Ciliaturata рис. 29 
Ciliophora 166, \ѣв,рис. 84, 85 
Cirripedia 263, 266, 212, рис. 164 
Cladophlebis рис. 64 
Cladoxylon рис. 333 
class.nov. (elassis novum) 514 
Clathropteris рис. 64 
Clavator reidii рис. 42 
Climaeammina рис. 95 
Climaeograptus рис. 286 
Cliona 199, 348 
Clione 299
Clitambonites 363, рис. 242 
Clonograptus рис. 283, 286 
Clynienia рис. 211
Clymeniida 318, 319, 324, 339, рис. 211, 219
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Clypeaster 12, рис. 274 
Clypeasteroida 402, 407, 4 1 4 , 274 
Cnidaria 202, 204, 219, 225, 240-242, 420, 

5 \1 ,5 \Э , рис.84 
Coccoseridida 232, 246 
Coelenterata 219, 220, 519 
Coeloptychium рис. 117 
Coelurosauria, рис.314 
Colchidites рис. 220 
Coleoidea 305, 328, т ,р и с . 195, 223 
Collyrites рис. 275 
Colombiceras рис. 227 
Conchidium 376, рис. 243 
Conchostraca 263 
Condylarthra 482, 485, 486 
Conl'ueiusornithidae рис.314 
Conilerales 143 
Conodonta 437, рис. 323 
Conodontophorata 432, 437, 497, рис. 295,

296
Conularia рис. 133 
Conulata 224, рис. 133 
Conulus рис. 273 
Conus рис. 191 
Cooksonia рис. 49 
Corallina рис. 35 
Corallium рис. 145 
Cordaitales 140,159 
Cordaitanthales 140, Ш), рис. 72 
Cordaites рис. 72 
Coronaia рис. 258 
Coscinocyathus рис. 127 
Coscinodiscas рис. 36 
Crania рис. 240 
Craniata 360, 429, 495 
Craniida %Q,puc. 240, 253 
Crematopteris рис. 333 
Creodonta 482, 483 
Cribroelphidium goesi 190 
Crinoidea 384, 391, 410. 412, 415, рис.254,

258, 263, 264, 278 
Crinozoa 382, 384, 391, 396. 410- 412 
Crioeeratites рис. 217 
Crisia рис. 229 
Crocodylia 471 
Oomyalractus рис. 109 
Crossaster 396 
Crossopterygii 446, рис. 301 
Cmslaeea 272, рис. 152 
Cmslaceomoipha 252, 260, 111, рис. 152,153 
Cmziana рис. 9 
Ci7piobionta рис. 29 
Ctyploerinites рис. 260 
Ctyplophyllus рис. 163 
Ctyptoslomida 349, 350, 353. рис. 231, 233

Ctenoeystoidea рис. 258 
Ctenophora 2 4 7 , 84, 149 
Ctenostomida 348, рис. 233 
Cueullaea \2, рис. 177 
Cueumaria sp. рис. 255 
Cyanobionta 88, 94, 51%, рис. 16 
Cyathoeystis рис. 267 
Cyeadales 137, 140, \59,рис. 71 
Cyeadeoidea daeotensis рис. 70 
Cyeadopsida 131, 133, 137 
Cyeloeystoidea рис. 258 
Cyelolites 12, рис. 143 
Cyelomedusa рис. 10 
Cyelostomatida 349 
Cyelostomi 437, 497 
CyeJozoa 221 
Cylindroteuthis рис. 222 
Cymatoeeras рис. 199 
Cynognathus рис. 308 
Cyprina 12
Cyrtendoeeras рис. 200 
Cyrtobaetrites рис. 202 
Cyrtograptus рис. 285, 286 
Cyrtospiriler ;я/с. 249
Cystoidea 384, 386, 388, 410, 412, 415, 418, 

рис. 254, 261, 278
Cystoporida 348, 349, Ъ5Ъ,рис. 229, 233 
Cystoseira рис. 40 
Cytherella рис. 162 
Czekanowskia рис. 67 
Czekanowskiales 135

Daimonelix рис. 15 
Dalmanites 274 
Daonella 290
Deeabraehia 329, ЪЪ\, рис.195
Deinotherium рис. 320
Deiphon рис. 159
Deltoeyathas 244, рис. 20
Demirastrites рис. 285, 286
Dendrida рис. 283
Dendrograptus 426, 283, 286
Dentalium рис. 194
Denticeti 490
Deshayesites рис. 220
Desmodonta 284, 288, 335, рис. 182, 185
Deuterostomia 218, 248, 354, 84
Diadematoida 402, 406, 414, рис. 272
Dianulites рис. 333
Diatomeae 100, 157, рис. 36
Diattyma рис. 315
Diblastiea 218, 219
Dibranehiata 305
Dieeras 12. рис. 183
Diekinsonia 428, 4 9 6 , 10, 151, 323, 333
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Dicotyledones 147 
Dicranograptus рис. 284, 286 
Dieroceras рис. 333 
Dietyoeha рис. 38 
Dielyoeyalhida 213 
Dietyoeyathus рис. 128 
Dietyonema 421, 426, рис. 283, 286
-  flabelliforme 425, рис. 287 
Dietyophyilum рис. 64 
Didymograptus ;я/с. 284, 286 
Diniehthys рис. 298, 333 
Dinobionta рис. 29 
Dinollagellata рис. 29 
Dinomi.schus рис. 334 
Dinophyta 103, \51,рис. 39 
Dinosauria 464, рис. 311 
Dioonitoeaфidium рис. 333 
Dipleurozoa 496, рис. 323 
Diplodoeus 467
Diplograptus 426, рис. 284, 286 
Diplomoeeras 322, рис. 215 
Diplopora рис. 41 
Diploporita 388, рис. 258 
Diplorhina 432, рис. 292, 293 
Diplotrypa рис. 230 
Dipnoi 450, рис. 301 
Dipterus рис. 301, 333 
Discocyclina рис. 107 
Diseosphaera рис. 37 
Distephanus рис. 38
— speeulum рис. 38 
Dokidoeyathus рис. 127 
Doliehorhinus рис. 333 
Doliehosoma рис. 333 
Drepanaspis 434, рис. 293 
Drepanophyeales 119, 157, 158,;?ис. 53 
Drepanophyeus 120, рис. 53, 333 
Dromeosauridae рис.314 
Duisbergia рис. 333
Duvalia рис. 222 
Dvinia 460, рис. 308, 333 
Dysodonla 82, 284, 285, ЪЪі,рис. 178, 179, 

185

Eehinaraehnius рис. 274
Eehinoeorys 416, 275
Echinodermala 377, 382, 383, 411, 517, рис.

84, 254 
Eehinoenerinites рис. 261 
Eehinoidea 396, 397, 399, 410, 412 ,4\S,puc.

254, 258, 268, 278 
Eehinolimnadia рис. 161 
Eehinosphaerites рис. 261 
Eehinozoa 382, 396, 410-412  
Eehmatoerinus рис. 334

Eetoeoehlia 305, 328 
Edentata 482, 483 
Ediaeara рис. 333
Edrioasteroidea 396, 4\1,рис. 254, 258, 267, 

278
Edrioblastoidea рис. 258 
Eifeloerinus рис. 264 
Elasmobranehii 447 
Elephas рис. 320 
Eleutherozoa 382, 383 
Eligmoodotia 13 
Elphidiella aretiea 190 
Elphidium \9 \,рис. 103
-  gunleri 190
-  subgranulosum 190
-  subineertum 190 
Embryophyta рис. 29 
Enantiornithes 474, рис. 314 
Endoeeras рис. 200
Endoeeratoidea 305, 309, 339, рис. 195, 200 
Endoeoehlia 305, 328 
Endothyra рис. 98
Endothyrida 171, 175, \Ю,рис. 98, 108 
Enteropneusta 419, рис. 323 
Eoanthozoa 221
Eoerinoidea 384, 385, 396, 410, 415, рис.

258,260,278  
Eosaceoromyees ramosus рис. 16 
Eosphaera 106 
Eosuehia 461 
Epithemia рис. 36 
Equidae 34, 486 
Equiselales 126, 128, рис. 61 
Equisetites рис. 333 
Equisetopsida 118, 124, 158, 159 
Erbenoeeras рис. 208, 218 
Erismaeoseinus рис. 127 
Etheridgea рис. 117
-  goldfussi 209 
Euealyptoerinites рис. 264 
Euearyota 88, 96 
Eueehinoidea 399, 402 
Eufirmieutobaeieriobionta рис. 29 
Euglenobionta рис. 29 
Eumetazoa 89, 193, 217, 218,/я/с. 84 
Euomphalus рис. 188 
Euryapsida 459, 462, рис. 309 
Eurypteroidea 268
Eurypterus рис. 165 
Eurystomata 348, 349, 353 
Eusthenopteron рис. 301 
Euthaeanthus рис. 299 
Eutheria 480,482,501  
ех gr. (ex grege) 515 
Exoeonularia рис. 133
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Expansograptus рис. 284, 286

Falites рис. 163 
fam. nov. (I'amilia nova) 514 
Favistina рис. 142 
Favosites 12, рис. 18, 137, 333 
Favositida 228,229, 231, иЪ ,рис. 137, 138, 

148 
Feloidea 484 
Fenestella рис. 231 
Fenestellida 349, 350, Ъ5Ъ,рис. 231, 233 
Ficophyllum рис. 76
Filicopsida 118, 128, 158, \S9,puc. 63, 64
Fissipedia 482-484
Fissurella 343
Fistuliporella рис. 229
Flabellum ех gr. F. pavonium 244
Habellum ex gr. F. rubrum 244
Flemingites puc. 52
Foraminifera 167, 187, 189, 512, 513
Frenulata 417, 418
Fungi 88, 161, 530,/PUC. 83
Fusinus 333
Fusulina 14, 187 puc. 100
-  cylindrica 191
Fusulinida 171, 177, 183, 187, m ,  puc. 99, 

КЮ, 108

Gangamopteris 134, \55,puc. 66 
Ganolepis puc. 301
Gastropoda 276, 291, 333, 334, puc. 168, 169, 

187
gen. nov. (genus novum) 514 
genus 86
Gephyrocapsa puc. 37 
Gigantoproduetus puc. 247 
Ginkgo \6Q,puc. 67
-  biloba 135
Ginkgoales 133, 135, 159,/рис. 67 
Ginkgoopsida 133, 137 
Glaessnerina puc. 10 
Glendotrieha olgae puc. 166 
Globigerina 191, S\S,puc. 105
-  bulloides 515
Globigerina ex gr. G. bulloides 515 
Globigerinida 171, 181, 183, m ,  puc. 105, 

108
Globorotalia puc. 105
-  tosaensis puc.3
~ truneatulinoides s.I. puc.3 
Globotruneana puc. 105 
Gloeoeapsomoфha 74, 106, 150 
Glomospira puc. 92 
Glomospirella puc. 92 
Glossopteridales 133 
Glossopteris 134, 155, puc. 66

Glottidia pyramidata 361 
Glyeymeris/7І/С. 177 
Glyptosphaerites puc. 261 
Gnathostomi 431, 442, 496, 503 
Gogia puc. 260 
Gomphotherium puc. 333 
Gondolella 504, puc. 296 
Goniagnostus puc. 156 
Goniasteridae puc. 265 
Goniatites puc. 210
Goniatitida 318, 319,324, 337, 339,puc. 210, 

219
Goniodonia aeuminata puc. 39 
Goniophyllum 246
Graptolithina 419, 420, 5\1, puc. 281, 287 
Graptoloidea 420, 421, puc. 284—286 
Gryphaea 12, puc. 178 
Gshelia puc. 140
-  rouilleri 245
Gymnolaemata 348, 353, 517 
Gymnospermae 132, 158, 159

Hadrosauridae 470 
Halesium sexangulum puc. 109 
Haliotils 343
Halobaeteriobionta 516, puc. 29 
Halobia 290 
Halyeryptus puc. 150 
Halysites 14, 242, puc. 136, 333 
Halysitida 229, 231, 242, 243, 246,/puc. 136, 

138, 148 
Hantkenina puc. 105 
Haplophragmoides puc. 93 
Haфes puc. 159 
Hastigerina pelagiea puc. 87 
Helenia 121,/ puc. 55 
Helieonema puc. 16 
Helieoplaeoidea 410, puc. 254, 258 
Helieoprion 448, puc. 300 
Heliodiseus puc. 109 
Heliolites 515,/PUC. 137
-  porosus minimus 514 
Heliolites sp. 515 
Heliolites s. str. 515 
Heliolitida 232,/7UC. 137, 138 
Heliolitoidea 228, 232, 243, 245, puc. 137,

146, 148 
Heliopora 240 
Heliozoa 167 
Helix puc. 193
Hemiehordata 418, SM, puc.84, 281 
Hemieyelaspis 437, puc. 294 
Hemieyeloleaia puc. 161 
Hemistreptoerinoidea puc. 258 
Hesperomis 475 ,/PUC. 315 
Hesperomithes puc.314
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Heteroceras рис. 220 
Heterodiceras рис. 183 
Heterodonta 284, 286, 335, рис. 181, 185 
Heterohelieida 171, 181, 183, \ѣ9,рис. 106, 

108
Heterohelix рис. 106 
Heterostraei 433, 434, А91,рис. 293 
Hexaeoralla 228,234, 236, 2АЪ,рис. 139,143, 

146
Hexaetinellida 519 
Hexaetinellida s. str. 198 
Hexagonaria рис. 142 
Hexapoda 270 
H i b o l i t e s 222 
Hildoeeras рис. 216 
Hipparion 486 
Hippurites 12
Holeetypoida 77, 402, 407, 4 1 4 , 273 
Holeetypus 4 1 6 , 273 
Holoeephali 447, 448 
Holoptyehius рис. 333 
Holopus rangi рис. 255 
Holothuroidea 408, 411, рис. 254, 258, 277, 

278
Homalozoa 382, 383, 410, 412, 414, рис. 259 
Homo 494
-  ereetus494, 4 9 5 , 321, 322, 324
-  habilis 494, рис. 322
-  sapiens 494, 495, 506, рис. 321, 322
-  sapiens neanderthalensis 495, рис. 324
-  sapiens sapiens 495, 506, рис. 324 
Homoiostelea рис. 258 
Homostelea рис. 258
H o p l i t e s 207 
Horneophyton рис. 49 
Hydroeonida 514 
Hydroeonidae 514 
Hydroeonozoa 221, 514 
Hydroeonus 514
-  mirabilis 514 
Hydroidea 222
Hydrozoa 202, 220, 222, 223, 242, 420, 516, 

рис. 130-132
Hyolitha 276, Ъ33,рис. 168, 169, 224 
Hyolithes рис. 224, 334 
Hyperammina рис. 92 
Hypophylloeeras рис. 213

Iehthyornis 475
Iehthyosauria 459, 462, рис. 309 
Iehthyosaurus рис. 309 
Iehthyostega 455, рис. 304, 333 
Ieriodus 504, рис. 296 
Idiognathodus 506, рис. 296 
Iguanodon 469, рис. 311

Iguanodontidae 469 
Illaenus рис. 158 
InartieuIata 357, 358, 360 
ineertae ord. 519 
ineertae sedis 515 
ineertus 515
Indrieotheriidae 486, 488
Indrieotherium 488, рис. 316
Inferiobionta рис. 29
Infusoria 166, 186
Inoeeramus 286, 1% ,рис. 179
Inostraneevia 460, рис. 308, 333
Inseeta 269, 111, рис. 152, 153, 166, 167
Inseetivora 482
Irregulares 212, 213, рис. 128
Ishadites рис. 124
Isis s.lato рис. 145
Isuasphaera 520, 530

Johoia рис. 334

Кафіпвкуа Iatieostata рис. 42 
Khangailitida 232 
Kionoeeras 343 
Knorria 121, рис. 55 
Kolymia 286 
Koremagraptus рис. 286 
Kotlassia рис. 305

Labechia рис. 122
Labirinthodontia 455
Ladogia рис. 244
Lagena 512, 5\Ъ,рис. 101
Lagenida 171, 177, 183, т ,р и с . 101, 108
Lagenoehitina estoniea рис. 326
Lagenostoma рис. 69
Lagenostomales 137, рис. 69
Lagomoфha 482, 485
Lagomys 13
Lamellibranehiata 279, 519 
Laminaria 105 
Lampetra рис. 294 
Latimeria 450 
Leanehoilia рис. 334 
Lebaehia рис. 73 
Ілтмх рис. 333 
Lentieulina \1,рис. 101 
Lepas 266, рис. 164 
Leperditia 2 6 4 , 162 
Lepidoeaфon рис. 52 
Lepidoeaфopsis рис. 52 
Lepidoeyelina 191
Lepidodendrales 118—121, 160, рис. 51, 52, 

5 4 -5 7
Lepidodendron 15, 121, 153, 154, 160, 542, 
рис. 52, 54, 55, 333

-  dieentrieum рис. 57
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" scleroticum рис. 57
- vasicularia рис. 57
l,epidocliscus рис. 267 
Lepidophloios 153 
Lepidoptera рис. 166 
Upidosauria 459, Ав\. рис. 310 
Ixpidostrobophyllum рис. 52 
L^pidoslrobopsis рис. 52 
Lepidostrobus 123 
Leptaena 376 
Leptolepis рис. 301 
Leptostrobales 133, 135, 159, рис.67 
Lessiiikovaea рис. 37 
Liadotypus relictus рис. 166 
Liaoningomis рис.314
Lichenariida 229, 230, 243,рис. 137, 138,148
Lichenopora s. Iato рис. 229
Lichida рис. 160
Limulus рис. 165
Lingula 360,361, 376, рис. 239
Lingulata 360
Lingulida 359, 360, рис. 239, 253 
Linopterispuc. 68 
Liriophyllum рис. 76 
Lithothamnium 99 
Lituites рис. 199 
Lituola рис. 93
Lituolida 171, 172, 189, рис. 93, 108 
Lobatannularia рис. 60 
Lobobaetrites рис. 202, 218 
Lomentunella рис. 16 
Lonchodomas drummuekensis рис. 160 
Lophelia рис. 20 
Loricata 276, 278, 333, 334, 519 
Louisella рис. 334 
Loxoceras рис. 201 
Loxodonta рис. 320 
Luppovia рис. 227 
LiLsatiops рис. 333 
Lycopodiopsida 118, 158, 159 
Lycopodium 118 
Lyginopteris рис. 69 
Lymnaea 12, рис. 193 
Lytoceras рис. 214 
Lytocerascf. L. postfimbriatum 515 
Lyloceratida 318, 322, 339, 340, рис. 214,

215, 219

Machairodus 484 
Macrocystis 105 
Mactra рис. 181 
Madrepora рис. 20 
Madreporaria 237 
Maedleriella mangenotii рис. 42 
Magnoliaephyllum рис. 76

Magnoliophyta 144, 158
Malacostraea 263
Malus silvestris рис. 74
Mammalia 475, 497, 505, рис. 316, 318, 319
Mammuthus рис. 320
Mantellieeras mantelli 340, рис. 226
Margoehitina margaritana eatenaria рис. 326
Mariopteris рис. 68
Marrella рис. 334
Marsupialia 481
Marsupites рис. 264
Mastigophora 166, рис.85
Mastodon 13, рис. 320
Mastodonsaurus 545, рис. 333
Meeoptera рис. 166
Medlieottia рис. 209
Medullosa рис. 68, 69
Megadereion рис. 323
Meganeura рис. 333
Megaphyllites рис. 204
Megatherium 483, рис. 316
Meloneehinoida 400, 414, рис. 270
Meloneehinus рис. 270
Melosira рис. 36
Membranipora 352, рис. 232
Menispermites рис. 76
Mephitis 13
Merostomata 268, 272, рис. 165
Mesenosaurus рис. 310
Mesoeena apieulata рис. 38
Mesogaslropoda 295, рис. 189, 190
Metaeoeeras 343
Metaspriggina 496, рис. 323
Metatheria 480, 481, 501
Metazoa 89, 164, 193, 516, рис. 29, 84
Methanobaeteriobionta 516, рис. 29
Mieraster рис. 275
Mierobraehis рис. 333
Micropora рис. 232
Mieroraptor 468, 499, рис. 312
Microsporobionta рис. 29
Miliolida 171, 178, 183, 189, рас. 102, 108
Millepora 71
Miocidaris 406
Miomera 258, рис. 152, 153, 156 
Misumera рис. 165 
Mitrocystites рис. 259 
Modiolus 12 
Mollaria рис. 334
Mollusca 82, 225, 274, 333, 334, 517,рис. 84 
Monocotyledones 148 
Monocyathida 212
Monograptus 425, 426, рис. 284, 286, 333
-  argenteus 426, рис. 287
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-  priodon 426 
Monophyllites рис. 213 
Monoplacophora 276, 277, 333, 334, рис.

1 6 8 -1 7 0  
Monorhina 432, 435, 497, рис. 294 
Monotheles рис. 119 
Monotis 286, 290 
Monotremata 480, 481 
Montlivaultia рис. 143 
Mosasauria 461 
Moscovicrinus рис. 263 
Multiplieisphaeridium рис. 325 
Multitubereulata 480 
Murex рис. 191 
Mya рис. 182 
Myeobionta рис. 29 
Myriapoda 269, рис. 153 
Mystieeti 490 
Mytilus 8 2 ,/)мс. 179
-  edulis 82

Nassellaria 185, IS6, рис. ПО 
Nataliella рис. 141 
Natiea 296, 340,/)мс. 190 
Nautilida 308
Nautiloidea 305,306, 308, 335 ,339 ,516,^ис.

195, 197, 199 
Nautilus 301, 305, 308, ^мс. 197 
Nautilus aff. N. pompilius 515 
Neetoearis 496, рис.323 
Nematophyton 105 
Neogastropoda 295, 297, 333, рис. 191 
Neohibolites рис. 222 
Neopaliphyllum рис. 140 
Neopilina 277 ,/)мс. 170 
Neornithes рис.314 
Neoseiadioeapsa diabloensis/)мс. 110 
Nereites рис. 9 
Nerinea 335, 336, рис. 189 
Neuropteris рис. 68, 333
-  heterophylla рис. 63 
Nilssonia 140, рис. 71 
Nilssoniopteris 139 
Nipponites рис. 215
-  mirabilis 343
Noehoroicyathus 216, рис. 127
-  vulgaris 216 
Nodosaria 12, рис. 101 
Notosaria nigrieans рис. 237 
Nueula 12, 343 
Nueulana рис. 177 
Nudibranehia 298 
Nummulites 12, 181, рис. 107 
Nummulitida 171, 181, 183, т ,  рис. 107,

108

Oasisia рис. 8
Obolus 74, 360, рис. 239
Obolus S .I .  361
Oetobraehia 329, 331
Oetoeoralla 228, 239, 243, рис. 145, 146
Odonata рис. 166
Odontoeeti 490
Odontogriphus 496, рис. 323
Odontopleurida рис. 160
Olenellus рис. 157
Olenoidespuc. 157, 334
-  serratus рис. 154
Olenus рис. 157
Oligoehaeta 250
Oneoeeratida 306
Opabinia рис. 334
Opereulina рис. 107
Ophiaeantha рис. 266
Ophioeystioidea 396, 407, рис. 258, 276, 278 
Ophiuroidea 394, 395, 412, рис. 254, 258, 

266, 278
Opisthobranehia 294, 297, рис. 192 
Orbulinapuc. 105 
ord. поѵ. (ordo novum) 514 
Ornithisehia 469, рис. 311 
Omithomimus рис. 333 
Omithurae 474, рис. 314, 315 
Orophoerinus рис. 262 
Orthata 363
Orthida 363, 375, 376, рис. 242, 253 
Orthis рис. 242 
Orthoeeras рис. 200 
Orthoeeratida 308
Orthoeeratoidea 305, 308, 339, рис. 195, 200
Orthograptus рис. 333
Osmunda рис. 64
Osteiehthyes 449, 497, рис. 301
Osteostraei 437, 497
Ostraeoda 263, 264, 272, рис. 162, 163
Ostrea рис. 178
Ottoia рис. 150, 334
Ottokaria рис. 66
Oxyaena рис. 333
Oxyphotobaeteriobionta рис. 29

Paehyodonta 284, 288, 290, 335, рис. 183, 
185

Paehyteuthis рис. 222, 333 
Pagetiellus рис. 156 
Palaeoaplysina 543 
Palaeodietyoptera рис. 166 
Palaeolodus рис. 333 
Palaeomeryx рис. 333

Nususia рис. 334
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Palaeonisci 451
Palaeotextularia рис. 95
Palaeotextulariida 171, 173, \ѢЭ,рис. 95, 108
Palmatolepis 504, рис. 296
Paludina 16
Pantotheria 480, 481
Parabelopeltis рис. 223
Parablastoidea рис. 258
Paraceltites рис. 212
Paraerinoidea рис. 258
Paradoxides рис. 157, 333
Paragastrioeeras рис. 210
Parahaфes hornei рис. 160
Paramphipora рис. 122
Parareptilia 456, 497, 505, рис. 306
Parasaurolophus рис. 333
Parawoelumeria рис. 211
Parazoa 89, 193, 194, l\Q,puc. 84
Parvaneornia рис. 10, 333
Patella рис. 188
Peeopteris рис. 62
Peleeypoda 279, 519
Pelieosauria 460
Pelmatozoa 382, 383
Pennatula рис. 333
Pennularia рис. 36
Pentamerida 363, 375, 376, рис. 243, 253
Pentamerus 363, рис. 243
Pentremites рис. 262
Peridinium divergens рис. 39
Perisehoeehinoidea 399
Perissodaelyla 482, 485, 486
Peronidella рис. 119
Petalaxis рис. 142
Petsehoria рис. 35
Phaeopida рис. 160
Phacops 274, рис. 159
Phaenieopsis рис. 67
Phaeophyta 104, 157, рис 40
P h a r in g o le p i s 294
Phenacodus рис. 333
Phlebolepis 433,/)мс. 292
Pholadomya 343
Pholas рис. 182
Phylaetolaemata 348
Phylloeeras 337, 338, рис. 213
Phylloeeratida 318, 321, 326, 337-339, рис.

213, 219 
Phyllograptus рис. 284, 286
-  typus 426
Phyllopoda 263, 111, рис. 161 
PhylIotheca 128, рис. 61 
Phyta 82 ,88 ,89 ,97 ,456 , 157, 531 
Phytosauria 464

Pikaia 428, 496, 5ЪЭ,рис. 288, 323, 334
Pinaeoeeras рис. 212
Pinales 140, 143, 159, рис. 73
Pinnipedia 482—484
Pinophyta 132, 158
Pinopsida 133, 140
Pinus 143
Pirania/)мс. 334
Pisees 442
Pithekantropus 494
Pityostrobus рис. 73
Plaeodermi 444, 497, рис. 298
Plaeodontia 462
Plaeodus рис. 309
Planorbarius рис. 193
Plantaginopsis рис. 76
Platanus рис. 77
Platyrrhini 493
Pleetronoeeras рис. 199
Pleetronoeeratida 306
Plesiodiadema рис. 272
Plesiosauria 462
Plesiosaurus рис. 309
Pleuromeia 122, рис. 56
-  Stembergii рис. 57
Pleurotomaria рис. 188
Plieatula 12
Pliomera рис. 158
Pliosauria 462
Pliosaurus рис. 309
Plourdosteus рис. 298
Podoeaфus рис. 73
Podozamites 160, рис. 73
Pogonophorata 416, рис. 84, 280
Polyehaeta 250
Polygnathus 504, 506, рис. 296
Polygrapta рис. 161
Polymera 2 5 8 , 152, 153, 157-159
Polyplacophora 278, 5\Э,рис. 169
Polypora рис. 231
Popanoceras рис. 210
Poraspis 4 3 4 , 293
Porifera 194, 204, 206-210, 214, 228, 517, 

5\Э,рис. 125 
Porites Iutea рис. 144 
Poterioeeras рис. 199 
Praeornithurae 474, рис. 314 
Priapulida 249, рис. 150 
Priapulus рис. 150 
Primates 482, 492, рис. 321, 324 
Primoeorallina рис. 41 
Pristiograptus рис. 281, 284, 286 
Proaustralieeras рис. 205 
Proboseidea 482, 485, 488
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Procaryota 88, 90 
Prochloron 96, рис. 31 
Produetida 366, 375, 316, рис. 247, 253 
Produetus 367, рис. 247 
Progymnospermopsida \Ъ\,рис. 333 
Proleeanites рис. 209
Proleeanitida 317-319, 324, 339, рис. 209, 

219
Proporida 232, рис. 138 
Propteridophyta 115, 116, 158, \5Э, рис. 48, 

49
Prosimii 492 
Prosobranehia 294, 333 
Proteaphyllum рис. 76 
Protista 97, 163
Protoavis 474, 475, 499, 545, 546, рис. 314, 

333
Protohaploxypinus рис. 66 
Protolepidodendrales 119, \20, рис. 53 
Protolepidodendron рис. 53, 333 
Protomedusae 221 
Protophyllum рис. 333 
Protorthoptera рис. 166 
Protosphaera рис. 37 
Protosphagnum рис. 47 
Protostigmaria рис. 56 
Protostomia 218, 248, 2^9, рис.84 
Prototaxites 105 
Prototheria 480, 501 
Protozoa 89, 164, 187, 5\6,рис. 84, 85 
Psammolepis рис. 293, 333 
Psaronius рис. 62 
Pseudestheria рис. 161 
Pseudodiadema рис. 272 
Pseudodietyomitra eaфatiea рис. 110
— аІТ. pentaeolaensis/)мс. 110 
Pseudolusulina рис. 99, 100 
Pdeudorthoeeras 343 
Pseudorthoeeratida 309 
Pseiidosuehia 464 
Pseudosyringoenema рис. 128 
Psilophyton WS, рис. 49 
Pteranodon 499, рис. 313 
Pteraspis 434, рис. 293 
Pteridinium рис. 10 
Pteridophyta ИЗ, 118, 158, 159 
Rerobranehia 418, ^\Э,рис. 281, 323 
Pterodaetyloidea 471 
Pterophyllum \Ъ9,рис. 71 
Pteropoda 294, 298, рис. 187 
Pterosauria 470, рис. 313 
Pterygotus рис.
Ptilophyllum \39, рис. 70, 71 
Ptyehoeaфus рис. 62

Ptyehoeeras рис. 221, 227 
Ptyehopariida рис. 160 
Rygmatis рис. 189 
Pulmonata 294, 299, рис. 193 
Pygaster 416 
Pygope рис. 251 
IVrgo рис. 102

Quereophyllum рис. 76 
Quereus рис. 77 
Quinqueloeulina рис. 102

Radialia 218
Radialoblastiea 218
Radiata 218, 2\9, рис 84
Radiolaria 167, 184
Radiolites 12, рис. 183
Ramipora рис. 231
Rangea рис. 10
Rapana 2 9 7 , 191
Rakrites рис. 285, 286
Reeeptaeulita 194, 206, 209, рис. 124, 125
Regulares 2 1 2 , 126, 127
Remanilla рис. I l l
Reophax рис. 93
Reptilia 457, 497, 505
Retiolites рис. 284, 286
Rhabdammina рис. 91
Rhabdomesida 348, 350, Ъ5Ъ,рис. 233
Rhabdopleura 419, рис. 281
Rhabdotaenia danaeoides рис. 66
Rhabdotubus рис. 323
Rhamphorhynehoidei 471
Rhinoeeratidae 486, 487
Rhipidopsis/)мс. 67
Rhizopoda 167
Rhodobionta рис. 29
Rhodophyta 99, 157, рис. 35
Rhombifera рис. 258
Rhomboporita 388
Rhombotrypella рис. 230
Rhus рис. 77
Rhynehoeephalia 461
Rhynehonellida 363, 365, 375, рис. 244, 253
Rhynia 116
-  major рис. 48
Riehthofenia 367, 543,/)мс. 247
Riftia/)мс. 7, 8
Rodentia 482, 485
Rogersia рис. 76
Romaniella рис. 170
Rostroeonehia рис. 169
Rotalia 12, \9 \,рис. 103
Rotaliida 171, 179, 183, \Ю,рис. 103, 108
Rufloria 140, 143, \55,рис. 72
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Rugosa 233
Rugosochonetes рис. 246 
Russirhynchia рис. 244

s.l. (sensu lato, sensu latiore) 515
s.str. (sensu strieto, sensu strietiore) 515
Sabal puc. 77
Sabellitidae 530
Saeeammina 512, 513, puc. 91
Saltosuehus puc. 310
Samaropsis puc. 72
Sapindopsis puc. 76
Sareinula 12
Sareinulida 231
Sareodina 165, 166, 187, 5\l,puc.84, 85 
Sareopterygii 450 
Sargassum 105 
Saurischia 467, puc. 311, 314 
Saurolophos 470 
Sauropoda 467 
Sauropterygia 462 
Saururae 414, puc. 314, 315 
Sawdonia puc. 49, 333 
Scandentia 493 
Seaphites 323,/7UC. 215, 227 
Seaphopoda 276, 300, 333, 334, puc. 168, 

169, 194 
Sceiiella puc. 334
Schizodonta 284, 286, 335, puc. 180, 185
Sehizoneura puc. 61
Schioenbaehia puc. 216
Sehwagerina puc. 100
-  piineeps 191
Sehwagerina s. Iato 177
Scleraetinia 237
Sclerospongia 194, 201-203, 205, 207, puc.

120, 125 
Sclcrospoiigia s.slr. puc. 125 
Scotobacteriobionla puc. 29 
Seutellum 274 
Seutosauiiis puc. 306, 333 
Seyphoerinites puc. 264 
Seyphozoa 220, 222, 223, 242, 516, puc. 130, 

131
Semnopitheeus 13 
Sepia puc. 223 
Scptaliphoria puc. 244 
Septemehiton puc. 171 
Sequoia puc. 73 
Seipula 250, 296, puc. 151 
Seymouria puc. 305 
Sharovipterix puc. 310 
Siberiella puc.41
Sigillaria 121, 153, 154,/и/с. 54, 57, 333

-  elegans puc. 51
Siliei^ongia 197, 198, 2Ш,рис. 125 
Simbirskites puc. 216 
Simia 493 
S i p h o n i a 118
-  tulipa 209 
Siphonophoroidea 222 
Smilax puc. 77 
Smilodon 484, puc. 319 
Solen puc. 181 
Sollasina 4 0 8 , 276 
Sordes puc. 313
-  pilosus 471, 546 
sp. (speeies) 515
sp. indet. (speeies indeterminate) 515 
sp. nov. (speeies nova) 514 
Sparsistomites puc. 72 
Spatangoida 403, 407, 410, 414, puc. 275 
speeies 86
Spermatophyta 89, 113, 131, 158 
Sphagnum 115 
Sphenobaiera puc. 67 
Sphenophyllales 126 
Sphenophyllum 153, puc. 59
-  biarmieum puc. 59
-  majus puc. 59
-  saxonieum puc. 59
-  tenerrimum puc. 59
-  triehomatosum puc. 59 
Sphenopteris 15, puc. 68 
Sphenotroehus 244
Sphinetozoa 194, 205, 206, 209, 213, 517, 

puc. 123, 125 
Spiralia 218 
Spiraloblastiea 218 
Spiratella puc. 192 
Spirirers.l. 515 
Spiriferata 363, 368
Spiriterida 77, 368, 370, 375, 376, S\S, puc.

249, 253 
Spiriferida ineertae familiae 515 
Spirillopsis puc. 33 
Spiroehaetobionta puc. 29 
Spirograptus puc. 285, 286
-  tumeulatus 426 
Spirorbis 250, puc. 151 
Spirula/)MC. 223 
Spirulina puc. 16
Spongia 194, 2 0 7 -2 0 9 ,/)Mc. 115, 125 
Spongiata 194, 214, 517, 5\Э, puc.84 
Sporophyta 89, 113, 157—159 
Sporozoa puc. 84, 85 
Spriggina puc. 10 
Spumellaria 185, \^6,puc. 109
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Squamata 461 
Squamiferida 206 
Squinabollum fossilis рис. HO 
Staffella рис. 100 
Staraster рис. 265
Staurocephalus murchisoni рис. 160 
Stegocephali 455 
Stegosauria 469 
Stellispongia рис. 119 
Stenaropoda Iiseheri рис. 166 
Steneofiber рис. 15 
Stenodietia Iobata рис. 166 
Stenolaemata 348, 353 
Stenonyehosaurus рис. 312 
Stephanoeeras рис. 216 
Stephanophyllia 244 
Stephanoseyphus 224, 225, рис. 133 
Stephanoura рис. 266 
Stereostolonata 420, рис. 283, 286 
Stigmaria \1А, рис. 56 
Stomatopora рис. 229 
Streblus 14
Stringoeephalus рис. 251 
Stromatopora рис.122 
Stromatoporoidea 203, рис. 122, 125 
Stromatospongia 201, /7UC. 120 
Strophomena 515, рис. 245 
Strophomena sp. indet. 515 
Strophomenata 363, 366 
Strophomenida 366, 375, рис. 245, 253 
Stylina 12
Stylophora 410, т ,р и с .  254, 258, 259, 278
Styraeosaurus рис. 333
subsp. (subspeeies)515
Syeidium melo рис. 42
Sydneyia рис. 334
Symphysops armatus рис. 160
Synapsida 459, рис. 308
Synaptosauria 462, рис. 309
Syringoenematida 213
Syringopora рис. 136
Syringoporida 205, 228—230, 243, рис. 122,

136, 138

Tabulatoidea 228, 241-243 , 245, рис. 136,
137, 146, 148 

Taeniopteris 140, рис. 71 
Tapiridae 486, 487 
Tarbosaurus 467, 468 
Taфhieeratida 306 
Tasmanites рис. 325 
Taxodium 160
Taxodonta 77, 284, 335, рис. 177, 185 
Taxus рис. 73 
Teetibranehia 298, 299

Telomophyta 89, 98, 107 
Tenerieutobaeteriobionta рис. 29 
Tentaeulita 276, 332, рис. 168, 169, 224 
Tentaeulites рис. 224 
Teratorhynehus bieornis рис. 160 
Terebratalia рис. 237
-  transversa рис. 238 
Terebratula s. Iato рис. 251 
Terebratulala 363, 370 
Terebratulida 77, 370, Ъ15,рис. 251, 253 
Teredo 281, 2SS,puc. 182 
Teridontus рис. 323 
Tetrabranehiata 305
Tetraeoralla 228, 233, 241, 243-245, рис.

139-142, 146 
Tetradiida 231, рис. 138 
Tetragonites рис. 214 
Tetragraptus рис. 286 
Tetrapoda 442,451,503-505  
Tetraxonida 199, 200, 208,/и/с. 118 
Tevnia рис. 8 
Textularia рис. 96
Textulariida 171, 175, 183, \Ю ,рис. 96, 108
Thallophyta 89, 98, 107, \51,рис. 29
Thamnasteria рис. 143
Thanarla Isp. рис. 110
Theeodontia 464, рис. 310, 314
Thelodonti 433, 496, рис. 292
Thelodus 433, рис. 292
Thermoaeidobaeteriobionta 516, рис. 29
Therapsida 460
Theria 475
Theromorpha 459
Theropoda 467
Timanites рис. 208
Tintinnida 186
Tintinnopsella рис. 111
Titanotheriidae 486, 487
Tomiodendron рис. 57
Tomopteris рис. 333
Torquesia рис. 26
Toxaster 416
Traeheata 252, 269, рис. 152 
Traehodon 470
Trepostomida 348, 349, 353, рис. 230, 233 
Triaetoma ? eomuta рис. 109 
Triaxonida 198, 519, рис. 116, 117 
Triblastiea 218, 248 
Tribraehidium 397, рис. 10, 267, 333 
T r i e e r a t o p s 311 
Trieonodonta 480, 481 
Tridaena 279
-  gigas 279 
Trigonia 290, рис. 180 
Trigonoeaфales 137, рис. 69
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Trilobita 255, 272, 517, рис. 152, 154, 155, 
160

ТгіІоЬіІотофЬа 252, 254, рис. 152, 153 
Triloculina рис. 102 
Trinacria рис. 36 
Tritubereulata 481 
Trizygia рис. 59 
Troehammina рис. 94 
Troehamminida 171, 173, \^Э,рис. 94, 108 
Troehiliscus (а1. Moellerina) bulbiformis рис. 

42
Tubipora 240, рис. 145
Tubuliporida 348, 349, Ъ5Ъ,рис. 229, 233
Tunieata 428, 429, 4 9 5 , 323
Turkmenieeras рис. 220
Turrilites 12, рис. 215
Turritella 12, рис. 189
-  terebra 343 
Tylopoda 491 
Tylosaurus рис. 333 
Typhloesus рис. 323 
Tyrannosaurus 467, 4 6 8 , 311

Uintatherium рис. 333 
Ulmannia рис. 73 
Ulodendron majus рис. 51 
Ungulata 485 
Unio рис. 180 
Uvigerina рис. 104

Vaceletia рис. 123
-  cripta 206 
var.(varietas) 515 
Vauxia рис. 334 
Vendia рис. 10 
Vendoconularia рис. 133

Vendomia рис. 10 
Vendophyeea 531 
Vendotaenida 105 
Ventrieulites рис. 117 
Vermetus 250, 296, 340, рис. 189 
Vemeuilina рис. 97 
Vertebrata 428, 429, 495, 503 
Vertexia рис. 161 
Vestimentifera 55, 417, 418, рис 7 
Vira 94 
Virae рис. 29 
Virgatites рис. 216, 333 
Vita 88
Vitiphyllum рис. 76 
Viviparus рис. 189 
Volehovia рис. 276 
Voltzia рис. 73, 333 
Vorcutannularia рис. 47 
Vorona рис. 314

Walehia рис. 73 
Waptia рис. 334
Williamsonia sawardiana рис. 70 
Wiwaxia рис. 334

Xitus ? plenus рис. 110

Yunnanozoa рис. 323
Yunnanozoon 428, 432, А%,рис. 288, 323

Zamites 139, рис. 71 
Zoa 82, 88, 89, 156, 162, 530 
Zoomastigophora рис. 84 
Zoophycos рис. 9 
Zoophyta 82 
Zosterophyllum рис. 49

587



Оглавление

Предисловие (B A ,Садовничий)................................................................................................. 5

ОБЩИЕ ПОЛОЖЕНИЯ.............................................................................................................. 9

История палеонтологии.................................................................................................................9
Ископаемые организмы (фоссилии) с точки зрения натуралистов прош
лого ................................................................................................................................................... 9
Становление палеонтологаи как науки.............................................................................. 11

Додарвиновский этап палеонтологии............................................................................. 11
Дарвиновский этап палеонтологии..................................................................................15
Последарвиновский этап палеонтологии (XX в .) ........................................................ 17

Разделы палеонтологии............................................................................................................... 18
Палеонтология и эволюция....................................................................................................... 22
Палеонтология и геохронологая...............................................................................................31
Среда обитания, условия и образ жизни.................................................................................41

Трофические связи.................................................................................................................... 42
Водная среда обитания............................................................................................................. 43
Наземная среда обитания........................................................................................................ 46
Физико-географические факторы водной среды обитания..........................................48
Географическое и биогеографическое районирование водной и назем
ной среды обитания..................................................................................................................48
Биосфера как биологический фактор среды.....................................................................50

Биономические зоны Мирового океана.................................................................................51
Стадии захоронения и формы сохранности..........................................................................57
Биоминерализация и фоссилизация........................................................................................63
Роль организмов в осадконакоплении и породообразовании..........................................70

Основные положения палеонтологии в упражнениях и задачах................................... 75

СИСТЕМА ОРГАНИЧЕСКОГО МИРА................................................................................81

НАДЦАРСТВО ПРОКАРИОТЫ, ИЛИ ДОЯДЕРНЫЕ ОРГАНИЗМЫ...................... 90
ЦАРСТВО БАКТЕРИИ.............................................................................................................. 90
ЦАРСТВО ЦИАНОБИОНТЫ.................................................................................................. 94
НАДЦАРСТВО ЯДЕРНЫЕ ОРГАНИЗМЫ..........................................................................96
ЦАРСТВО РАСТЕНИЯ.............................................................................................................. 97
ПОДЦАРСТВО НИЗШИЕ РАСТЕНИЯ................................................................................98

Отдел Красные, или Багряные водоросли...................................................................... 99
Отдел Диатомовые водоросли, или Бацилляриофиты...............................................100
Отдел Золотистые водоросли.............................................................................................101

588



Отдел Динофитовые водоросли.........................................................................................103
Отдел Бурые водоросли.......................................................................................................104
Отдел Зеленые водоросли................................................................................................... 105
Отдел Харовые водоросли................................................................................................... 106

П0Д1ДАРСТВ0 ВЫСШИЕ РАСТЕНИЯ.............................................................................. 107
Над(ггдел Споровые растения................................................................................................113

Огдел Моховидные. ........................................................................................................... 113
Отдел Проптеридофиты.......................................................................................................115
Отдел Птеридофиты..............................................................................................................118

Класс Плауновидные........................................................................................................ 118
Класс Хвощовые, или Членистостебельные..............................................................124
Класс Папоротники.......................................................................................................... 128

Надотдел Семенные растения................................................................................................131
Отдел Голосеменные, или Пинофиты.............................................................................132

Класс Гинкгоопсиды........................................................................................................ 133
Класс Цикадопсиды.......................................................................................................... 137
Класс Пинопсиды..............................................................................................................140

Отдел Покрытосеменные, или Магнолиофиты........................................................... 144
Класс Двудольные..............................................................................................................147
Класс Однодольные.......................................................................................................... 148

Геологаческая история и породообразующая роль растений..........................................148
Палеофлористическое районирование суш и....................................................................... 151

Растения в упражнениях и задачах.................................................................................... 156
ЦАРСТВО ГРИБЫ....................................................................................................................... 161
ЦАРСТВО ЖИВОТНЫЕ.................................. .........................................................................162
ПОДЦАРСТВО ПРОСТЕЙШИЕ, ИЛИ ОДНОКЛЕТОЧНЫЕ.....................................164

Тип Саркодовые..................................................................................................................... 166
Класс Фораминиферы......................................................................................................167
Класс Радиолярии.............................................................................................................. 184

Тип Ресничные, или Инфузории...................................................................................... 186
Простейшие в упражнениях и задачах............................................................................... 187

ПОДЦАРСТВО МНОГОКЛЕТОЧНЫЕ............................................................................... 193
Надраздел Примитивные многоклеточные....................................................................... 194

Тип Пориферы, или Пороносцы...................................................................................... 194
Класс Губки..........................................................................................................................194
Подкласс Кремневые губки............................ ............................................................... 198
Подючасс Известковые губки.........................................................................................200
Класс Склероспонгии....................................................................................................... 201
Класс Сфинктозоа.............................................................................................................205
Класс Рецептакулиты....................................................................................................... 206

Пориферы в упражнениях и задачах...................................................................................207
Тип Археоциаты................................................................................. ................................... 210

Класс Правильные археоциаты..................................................................................... 212
Класс Неправильные археоциаты.................................................................................213

Археоциаты в упражениях и задачах..................................................................................215
Надраздел Настоящие многоклеточные.............................................................................217
Раздел Радиально-симметричные, или Двухслойные.................................................... 219

Тип Стрекающие....................................................................................................................219
Класс Гидроидные.............................................................................................................222
Класс Сцифоидные............................................................................................................223
Подкласс Конуляты.......................................................................................................... 224
Класс Коралловые полипы............................................................................................. 226
Подкласс Табулятоидеи................................................................................................... 228
Подкласс Гелиолитоидеи................................................................................................232
Подкласс Четырехлучевые кораллы, или Ругозы..................................................... 233



Подкласс Шестилучевые кораллы...............................................................................236
Подкласс Восьмилучевые кораллы............................................................................. 239

Книдарии в упражнениях и задачах................................................................................... 241
Тип Гребневики.................................................................................................................... 247

Раздел Двусторонне-симметричные, или Трехслойные...............................................248
Подраздел Первичноротые....................................................................................................249

Тип Приапулиды................................................................................................................... 249
Тип Кольчатые черви...........................................................................................................250
Тип Членистоногие.............................................................................................................. 252
Подтип Трилобитообразные..............................................................................................254

Класс Трилобиты...............................................................................................................255
Подкласс Малочленистые..............................................................................................258
Подкласс Многочленистые........................................................................................... 258

Подтип Ракообразные.........................................................................................................260
Класс Листоногие рачки................................................................................................. 263
Класс Ракушковые рачки, или Остракоды................................................................ 264
Класс Усоногие рачки...................................................................................................... 266

Подтип Хелицеровые...........................................................................................................267
Класс Меростомовые....................................................................................................... 268
Подкласс Эвриптероидеи...............................................................................................268

Подтип Трахейные................................................................................................................269
Класс Насекомые.............................................................................................................. 269

Членистоногие в упражнениях и задачах..........................................................................271
Тип Моллюски.......................................................................................................................274

Класс Моноплакофоры...................................................................................................277
Класс Панцирные............................................................................................................. 278
Класс Двустворчатые моллюски.................................................................................. 279
Класс Брюхоногие моллюски........................................................................................ 291
Подкласс Переднежаберные......................................................................................... 294
Подкласс Заднежаберные............................................................................................... 297
Подкласс Легочные........................................................................................................... 299
Класс Лопатоногие........................................................................................................... 300
Класс Головоногие...........................................................................................................301
Подкласс Наугилоидеи....................................................................................................305
Подкласс Ортоцератоидеи..............................................................................................308
Подкласс Эндоцератоидеи.............................................................................................309
Подкласс Актиноцератоидеи......................................................................................... 311
Подкласс Бактритоидеи..................................................................................................311
ПодклассАммоноидеи....................................................................................................312
Подкласс Колеоидеи.........................................................................................................328
Класс Тентакулиты...........................................................................................................332
Класс Хиолиты................................................................................................................... 333

Моллюски в упражнениях и задачах................................................................................... 333
Тип Мшанки.......................................................................................................................... 345

Класс Покрыторотые....................................................................................................... 348
Класс Голоротые................................................................................................................348

Мшанки в упражнениях и задачах......................................................................................353
Подраздел Вторичноротые....................................................................................................354

Тип Брахиоподы................................................................................................................... 354
Класс Беззамковые...........................................................................................................358
Класс Замковые................................................................................................................. 361

Брахиоподы в упражнениях и задачах................................................................................373
Тип Иглокожие......................................................................................................................377
Подтип Гомалозои................................................................................................................383
Подтип Кринозои................................................................................................................. 384

590



Класс Эокриноидеи..........................................................................................................385
Класс Морские пузыри, или Цистоидеи.................................................................... 386
Подкласс Парнопоровые.................................................................................................388
Подкласс Ромбопоровые.................................................................................................388
Класс Морские бутоны, или Бластоидеи................................................................... 389
Класс Морские лилии, или Криноидеи......................................................................391

Подтип Астерозои.................................................................................................................394
Подтип Эхинозои.................................................................................................................. 396

Класс Эдриоастероидеи................................................................................................... 396
Класс Эхиноидеи...............................................................................................................397
Подкласс Перишэхиноидеи...........................................................................................399
Подкласс Эуэхиноидеи.................................................................................................... 402
Класс Офиоцистиоидеи...................................................................................................407
Класс Голотурии................................................................................................................408

Иглокожие в упражнениях и задачах................................................................................. 410
Тип Погонофораты...............................................................................................................416
Тип Полухордовые................................................................................................................418

Класс Граптолиты............................................................................................................. 419
Подкласс Стереостолонаты............................................................................................420
Подкласс Граптолоидеи...................................................................................................421

Граптолиты в упражнениях и задачах..............................................................................423
Тип Хордовые........................................................................................................................ 426
Подтип Оболочники............................................................................................................ 428
Подтип Бесчерепные..................................................... ......................................................428
Подтип Позвоночные, или Черепные.............................................................................429
Инфратип Бесчелюстные...................................................................................................432

Класс Парноноздревые.................................................................................................... 432
Подкласс Телодонты........................................................................................................433
Подкласс Разнощитковые.............................................................................................. 434
Класс Одноноздревые...................................................................................................... 435
Подкласс Беспанцирные.................................................................................................436
Подкласс Костнопанцирные..........................................................................................437
Подкласс Круглоротые.................................................................................................... 437
Класс Конодонтофораты.................................................................................................437

Инфратип Челюстноротые.................................................................................................442
Надкласс Рыбы.................................................................................................................. 442
Класс Пластинокожие..................................................................................................... 444
Подкласс Сочлененношейные, или Артродиры...................................................... 445
Подкласс Антиархи........................................................................................................... 445
Класс Акантоды................................................................................................................. 446
Класс Хрящевые рыбы..................................................................................................... 446
Подкласс Акуловые.......................................................................................................... 447
Подкласс Цельноголовые................................................................................................448
Класс Костные рыбы........................................................................................................449
Подкласс Кистеперые...................................................................................................... 449
Подкласс Двоякодыщащие............................................................................................. 450
Подкла CC Лучеперые.........................................................................................................451
Надкласс Четвероногие, или Тетраподы.................................................................... 451
Класс Земноводные, или Амфибии..............................................................................453
Класс Парарептилии.........................................................................................................456
Класс Пресмыкающиеся, или Рептилии.................................................................... 457
Подкласс Синапсиды, или Зверообразные................................................................459
Подкласс Лепидозавры, или Чещуйчатые.................................................................461
Подкласс Эвриапсиды, или Синаптозавры...............................................................462
Подкласс Ихтиозавры...................................................................................................... 462

591



Подкласс Архозавры........................................................................................................ 464
Класс Птицы...................................................................................................................... 472
Надотряд Текодонты.......................................................................................................464
Надотряд Динозавры....................................................................................................... 464
Надотряд Птерозавры, или Крылатые ящеры.......................................................... 470
Надотряд Крокодилы.......................................................................................................471
Подкласс Довеерохвостые птицы................................................................................ 474
Подкласс Ящерохвостые птицы...................................................................................474
Подкласс Веерохвостые птицы..................................................................................... 475
Класс Млекопитающие, или Звери............................................................................. 475
Подкласс Первозвери, или Яйцекладущие...............................................................480
Подкласс Пантотерии......................................................................................................481
Подкласс Метатерии, или Сумчатые...........................................................................481
Подкласс Высшие звери, или Плацентарные.......................................................... 482

Геолотческая история хордовых........................................................................................495
Зоогеографическое районирование суш и........................................................................ 501

Хордовые в упражнениях и задачах....................................................................................502
Группы неясного систематического положения.............................................................508

НЕОПРЕДЕЛЕННОЕ ЦАРСТВО..........................................................................................508
Акритархи................................................................................................................................508
Хитинозоа.............................................................................................................................. 509

Определительские ключи в палеонтологии..........................................................................510
Особенности использования номенклатуры в палеонтологии...................................... 514

Заключительные задания по системе органического мира........................................... 515

ОРГАНИЧЕСКИЙ МИР ПРОШЛОГО................................................................................520

Основные биотические события............................................................................................. 520
Органический мир до фанерозоя. Становление пяти царств..........................................525

Царство Бактерии.................................................................................................................... 527
Царство Цианобионты............................................................................................................528
Царство Грибы..........................................................................................................................530
Царство Животные..................................................................................................................530
Царство Растения..................................................................................................................... 531

Органический мир фанерозоя.................................................................................................. 531
Фанерозойский зон ..................................................................................................................... 532

Палеозойская эра (PZ)............................................................................................................532
Кембрийский период (G)....................................................................................................532
Ордовикский период (О )....................................................................................................540
Силурийский период (S).....................................................................................................540
Девонский период (D ) ........................................................................................................ 541
Карбон, или каменноугольный период (С).................................................................. 542
Пермский период (P )...........................................................................................................543

Мезозойская эра (M Z )............................................................................................................544
Триасовый период (T)..........................................................................................................544
Юрский период (J)............................................................................................................... 545
Меловой период (К).............................................................................................................546

Кайнозойская эра (KZ).......................................................................................................... 547
Палеогеновый период (P ).................................................................................................. 548
Неогеновый период (N )......................................................................................................548
Четвертичный, или антропогеновый, период (Q, или А ) .........................................548

Литература......................................................................................................................................550
Указатель терминов..................................................................................................................... 554
Указатель латинских названий................................................................................................. 574

592



ОРГАНИЗМЫ РАЗНОГО 
СИСТЕМАТИЧЕСКОГО СОСТАВА, 

среды обитания и образа жизни, 
которые могут 

захороняться в одном осадочном слое (Ager, 1963)
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ПРОЦЕССЫ ЗАХОРОНЕНИЯ ОРГАНИЗМОВ 
РАЗНОГО СИСТЕМАТИЧЕСКОГО СОСТАВА,

среды обитания, 
образа жизни и геологического времени 

в одном осадочном слое и породе 
(Барсков, Янин, 1997)П
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